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Einleitung

Die groBe Menge neuer Erkenntnisse auf dem Gebiet der sogenannten Metamorphose-
hormone der Insekten, die sich im Verlaufe der letzten zwanzig Jahre angesammelt
hatten, fiihrte anfangs zu einer gewissen Verwirrung in den bisherigen Anschauungen
uber das Wesen der Metamorphose, die bis zu dieser Zeit das Ergebnis von Beobachtun-
gen vorstellten, welche von der klassischen beschreibenden Morphologie angehiuft
worden waren. Es wurden Versuche unternommen, das Wesen der Metamorphose auf
rein experimenteller Grundlage vom entwicklungsmechanischen Standpunkt aus zu
erkliren. Diese Versuche konnten allerdings bei Uberwindung der hauptsichlichsten
Schwierigkeiten und scheinbaren Widerspriiche keinen groBeren Erfolg haben, als etwa
jene, lediglich auf Beobachtungen und morphologische Kenntnisse gestiitzten SchluBfol-
gerungen. Hrst in den Arbeiten der letzten Jahre ist ein Bestreben nach synthetischer
Auswertung aller bisher erzielten Ergebnisse zu bemerken. Zu diesen gehért auch die
hier besprochene sogenannte Gradient-Faktor-Theorie der Metamorphose, die der Ver-
fasser in groben Umrissen zum ersten Male im Jahre 1951 (a, b) verdffentlicht hatte.

Zu dem Versuch um eine Gesamtkonzeption der Metamorphose, die fiir die ganze
Insektenklasse Giiltigkeit haben soll, wurde der Verfasser durch Versuche mit der Beein-
flugsung der Metamorphose an der Wanze Oncopeltus fasciatus Dal. (Lygaeidae)
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veranlaBt, die er im Jahre 1948 auf Anregung Prof. WiccrLeEsworTaS begonnen hatte.
Die aus dieser Arbeit sich ergebende weitreichende Generalisation scheint ihre Berech-
tigung zu finden in dem vom Verfasser erbrachten Beweis der Ordnungs-Unspezifitit
des Inkrets der Corpora allata, des sog. Juvenilhormons, fiir dieOrdnungen Blatiodea ( Per:-
planeta americana L.) und Hemiptera (Oncopeltus fasciatus Dal.) (NovAx, 1949, 1951 a).
Seither wurde dieser Beweis von WicaresworTHE (1951) und unabhingig von diesem,
fast gleichzeitig, von PrzpHo (1951) fir die Ordnungen Orthoptera und Lepidoptera be-
statigt.

Oncopeltus fasciatus zeigte sich, wie WiceLEsWORTE vorausgesetzt hatte, fiir diese
Versuche besonders geeignet, und zwar dank ihrer sehr ausgepragten schwarzen Zeich-
nung, die bei der Nymphe auf jene Korperteile beschrankt ist, die sich erst im Verlaufe
der Metamorphose voll entwickeln (sog. imaginale Anteile, wie z. B. die Fliigelstum-
mel, Ansétze der Genitalenhdnge u. &.). Die eingehende Wirkungsanalyse des Juvenil-
hormons auf die Formenentwicklung bei dieser Art veranlaBte den Verfasser, die Exi-
stenz eines besonderen, in der Hamolymphe unlGslichen Wachstumsfaktors von der Art
des Desmo-Hormons vorauszusetzen, von dem vermutet wird, daB er fiir das Wachstum
jener Korperteile unentbehrlich ist, in welchen er vorhanden ist und die bei seiner Ab-
wesenheit nicht wachsen konnen, sofern sie keinen gleichwertigen Ersatz in Gestalt des
durch die Hamolymphe sich ausbreitenden Juvenilhormons erhalten. Die Art der Ver-
teilung des CGradient-Faktors im Insektenkdrper am Ende des Larvenstadiums wird
somit als unmittelbare Ursache fiir das ungleichm&8ige Wachstum verschiedener Korper-
teile angesehen, dessen Ergebnisse Formeninderungen sind, die als Metamorphose be-
zeichnet werden. Die Bezeichnung dieses Faktors als Gradient-Faktor erfolgte im Hin-
blick auf seinen ortlichen und ursdchlichen Zusammenhang mit den sogenannten Gra-
dienten des imaginalen Wachstums (Nov4Ax, 1951 a, b; 1954, 1955 a, b, ¢). Auch wenn
die stofflichen Eigenschaften dieses Faktors bisher nur Gegenstand von Vermutungen
bilden und ein unmittelbarer Beweis seiner Existenz noch nicht erbracht wurde, so macht
ihn der Umstand, daBl bereits seine bloe Voraussetzung die Bewiltigung hauptsichlich-
ster Widerspriiche in der bisherigen Auffassung vom Wesen der Insektenmetamorphose
ermoglicht, zumindest zu einer fruchtbaren Arbeitshypothese. Diese wiirde auch dann
nicht tberfliissiz werden, wenn gegen jede Erwartung eine zukiinftige Forschung ihre
wichtigste Voraussetzung nicht bestétigen wiirde.

Die hier erdrterte Konzeption ist in manchen Hinsichten jener Auffassung nahe, die
WiceLESWORTH (1954) in seiner hervorragenden Monographie iiber die Physiologie der
Insektenmetamorphose vertritt. Sie stlitzt sich auf dasselbe, groBtmaogliche in der Lite-
ratur zugéngliche Material von Experimentaldaten, Beschreibungen und Beobachtungen
und wurde in ungezéhlten Diskussionen, die der Verfasser wahrend seines Aufenthaltes
in Cambridge im Jahre 1948/1949 mit Prof. WiceresworTa gepflogen hatte, ergénzt und
vertieft. Diese Konzeption wurde seither durch weitere Uberlegungen und Beobachfungen,
die der Verfasser diesem Problem widmen konnte, ergdnzend verarbeitet und auf weitere
Fragen ausgedehnt. Der Umstand, daB sie in einigen Fragen — wenn auch vorwiegend
auf spekulativer Grundlage — etwas weiter ausgreift, in anderen, keinesfalls bedeutungs-
losen, noch zur Diskussion stehenden Fragen eine unterschiedliche Ansicht vertritt,
berechtigt sie nichtsdestoweniger dazu, als eine selbsténdige Theorie zu gelten.

In den letzten fiinf Jahren, die seit der ersten Formulierung der Gradient-Faktor-
Theorie (NovAx, 1951 a, b) verflossen sind, wurde die Weltliteratur um ein reiches
Material an neuen Erkenntnissen von den Metamorphosehormonen und der Insekten-
metamorphose iiberhaupt bereichert. Es erschienen auch einige neue Arbeiten, die um
eine Gesamtkonzeption der Metamorphose bemiiht sind (PrruereLDER, 1952; B. ScHAR-
RER, 1952; PixpHO, 1951; BoUNHIOL, 1953; BopeNsTEIN, 1953, WicGLESWORTH, siche
oben; SwoperAss, 1954; Karrsow, 1955; KarPINskr, 1955 u. a.) Obzwar die Mehrzahl
dieser Arbeiten die Gradient Faktor-Theorie nicht in Erwagung zieht, sind ihre Beobach-
tungen und SchluBfolgerungen bis auf wenige Ausnahmen, die eine Diskussion erfordern,
mit dieser Theorie in Ubereinstimmung und bringen somit zahlreiche weitere Belege fiir
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ihre Richtigkeit. Es scheint daher nicht iberflissig in diesem Zeitabstand und nach
Erginzung durch neu erkannte Tatsachen hier eine Rekapitulation der Theorie zu brin-
gen und einen Versuch zu machen, von ihrem Standpunkt aus die wichtigsten SchluB-
folgerungen der angefithrten Arheiten zu beurteilen.

Der Autor ist Akademiker Prof. Dr. Otro Jirovec (Biologische Fakultst der Uni-
versitat, Praha) und Dr. Jarosuav WrisER (Biologisches Institut der Tschechoslovaki-
schen Akademie der Wissenschaften, Praha) fiir das Lesen des Manuskriptes und viele
wertvolle Anregungen zum herzlichsten Dank verpflichtet.

Terminologische Bemerkungen

Wie auf allen Gebieten, die Gegenstand einer intensiven Forschung sind, ist auch
in der Problematik der Insektenhormone und Metamorphose die Terminologie bisher
nicht vollig einheitlich; dieselben Termini werden von verschiedenen Autoren oft in
einer etwas unterschiedlichen Bedeutung angewendet und umgekehrt werden nicht
selten fiir eine und dieselbe Erscheinung verschiedene Bezeichnungen beniitzt. Um einem
MiBverstdndnis vorzubeugen, ist es also notwendig, die verwendeten Termini méglichst
genau zu definieren. Wir beschrianken uns an dieser Stelle auf die Bezeichnungen von
allgemeinster Bedeutung; die Klarstellung aller anderen erfolgt dann bei Erérterung der
betreffenden Vorginge.

Die Bezeichnung Metamorphose selbst wird in der biologischen Literatur in drei-
facher Bedeutung angewendet. Bisher wird sie von einigen Autoren in ihrem weitesten
Sinn verstanden, umfassend unterschiedslos alle Formenumwandlungen, die im Ver-
laufe der Ontogenese eines jeden Lebewesens vom Ei bis zur Reife vor sich gehen. Auch
wenn dieser Auffassung, die wahrscheinlich ihren Ursprung bei Aristoteles hat, im Hinblick
auf die urspriingliche Bedeutung des Wortes Metamorphose eine gewisse Berechtigung
nicht abgesprochen werden kann, so muB dennoch in Erwigung gezogen werden, da8
diese Bezeichnung bei solcher Sinngebung nur ein iiberfliissiges Synonym fiir den viel ge-
brauchlicheren Begriff Morphogenese oder Formenentwicklung bzw. morphogenetischer
Prozefl abgibt.

Bedeutend hiufiger wird die Bezeichnung Metamorphose auf einen Komplex von
Veranderungen bezogen, welche das Insektenindividuum wéahrend der ganzen postem-
bryonalen Entwicklung, also vom Ausschliipfen bis zur imaginalen Hautung durchmacht
(vgl. z. B. OBENBERGER, 1952, und viele andere). Grundlagen fiir diese Begriffsanwen-
dung bildet die Tatsache, dal gewisse, nicht auBer acht zu lassende Formendnderungen
bereits wihrend der einzelnen Larvalh&utungen eintreten, obzwar jene Verdnderungen,
deren Ergebnis die Verwandlung der Insektenlarve zur Imago ist, groBtenteils erst am
Ende der larvalen Entwicklung vor sich gehen. Nichtsdestoweniger ist auch hier der
bereits vorgebrachte Einwand berechtigt, daB némlich die Bezeichnung ,,Metamorphose*
auch in dieser Bedeutung nur ein Synonym fiir die eindeutigere Bezeichnung ,,postem-
bryonale Formenentwicklung* bedeutet. Dariiber hinaus geht eine geeignete Bezeich-
nung fiir jenen Abschnitt der Formenentwicklung verloren, der nach dem AbschluB der
larvalen Periode des ungleichmaBigen Wachstums eintritt, also im letzten Larvenstadium
der Exopterygoten und im letzten Larven- und Puppenstadium der Endopterygoten.

In diesem dritten und engsten Sinn wird die Bezeichnung Metamorphose meistens
von jenen Autoren verwendet, die sich mit den Metamorphosehormonen befassen (vgl.
WiceLESWORTH, 1939, und viele andere). Diese Auffassung wird unter anderem dadurch
gerechtfertigt, daB es sich hier um einen von dem vorangegangenen Larvenstadium
physiologisch sehr nachdrucksvoll unterschiedlichen Abschnit{ der Formenentwicklung
handelt, in dessen Verlauf das Wachstum bei Abwesenheit einer wirkungsvollen Konzen-
tration des Juvenilhormons vor sich geht (vgl. Seite224 und Seite227). Es kann daher
dem Einwand von SNoDGRASS (1954, p. 5) nicht zugestimmt werden, demzufolge ,,Such
a definition of metamorphosis is clearly too restrictive, since it would] eliminate the use
of the term as commonly used in other branches of zoology and even in the insects there
may be pronounced metamorphic changes between larval instars.” Wie in einer friihe-

14%*
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ren Arbeit (Novix, 1951 b) gezeigt wurde, gibt es zwar in jedem Larvenstadium kurze
Perioden mit einem ungleichméfigen Wachstum der Grundlagen imaginaler Korper-
teile, die einen Teil jener Verinderungen bilden, deren Ergebnis die Verwandlung der
Larve zur Imago ist; doch sind dies Perioden, die durch die einzelnen larvalen Hautungen
und Stadien des gleichmdBigen Wachstums nachdriicklich voneinander abgefrennt sind.
Jede dieser Perioden ist, wie wir weiter unten sehen werden, mit der Metamorphose (im
engeren Sinne) als Ganzes gleichwertig, doch ist im Hinblick auf den Umfang der Ver-
snderungen in dieser kurzen Periode des ungleichmiBigen Wachstums in jedem Larven-
stadium ihre Summe fast bedeutungslos im Vergleich mit den Verdnderungen im Verlauf
der eigentlichen Verwandlung.

Es kann auch ferner mit Sxoparass nicht iibereingestimmt werden, wenn er sagt ,, 1t
will be probably useless fo attempt to write a definition of metamorphosis, since no one
would be generally acceptable. Daf dies nicht fiir die hier gegebene, man kann sagen
,,physiologische® Definition der Metamorphose gilt, beweist neben ihrer klaren zeitlichen
und physiologischen Abgrenzung auch die Tatsache, daB sie uns eine genauere und
versténdlichere Beschreibung des Geschehens und der GesetzmaBigkeiten in der postem-
bryonalen Formenentwicklung bei den Insekien ermoglicht.

Im weiteren wird daher als Metamorphose nur der letzte Abschnitt in der post-
embryonalen Formenentwicklung des Insekts bezeichnet, der bei Abwesenheit einer wir-
kungsvollen Konzentration des Juvenilhormons ablauft und eindeutig als Periode
zwischen der letzten Larvalhiutung (d.i. Abstreifen der vorletzten larvalen Exuvie)
und der Imaginalhéutung (d.i. Verlassen der letzten larvalen Exuvie bzw. Puppen-
exuvie) abgegrenzt ist.

Fiir die einzelnen Perioden der larvalen Entwicklung zwischen zwei Hautungen
(aufeinander-folgendes Abstreifen der Exuvien) werden wir konsequent die Bezeichnung
Instar verwenden, da der bisher vielfach angewandte und gewohnte Begriff Stadium
den einzelnen morphogenetischen Prozessen vorbehalten bleibt, und zwar ohne Riick-
sicht darauf, ob diese sekundér durch Hautung oder Diapause in mehrere Zeitabschnitte
geteilt sind. Wir sprechen also von einem protopoden, polypoden und oligopoden Sta-
dium; mit einem gewissen Vorbehalt kann von einem Larvenstadium (als Ganzes), von
einem Puppenstadium, Stadium der Geschlechisreife u. 4. gesprochen werden. Dagegen
besitzt die neuerlich von einigen Autoren (vgl. z. B. DosroGin, Janpa & Wxanie, 1952)
eingefiithrte Bezeichnung Phase trotz einer gewissen Anschaulichkeit den Nachteil, daB
sie in der Entomologie — wenn auch nicht sehr glicklich — fir die Benennung einer
gewissen Art des Polymorphismus vorweggenommen wurde (Wanderphase und solitdre
Phase der Wanderheuschrecken).

Sofern in der Arbeit die Bezeichnungen larvale oder imaginale Kérperanteile
verwendet werden, so ist bei dieser Unterscheidung nur der Unterschied in der Wachs-
tumsfahigkeit beim Fehlen einer wirksamen Konzentration des Juvenilhormons gemeint.
Als larval sind jene Anteile anzusehen, die in der Verwandlungsperiode aufhdren zu
wachsen und gewthnlich zum Teil (bei den Exopterygoten) oder vollkommen (bei den
Endopterygoten) durch Histolyse beseitigt werden. Als imaginal sind dann jene Anteile
bezeichnet, die bei Anwesenheit des Juvenilhormons annidhernd ebenso schnell wachsen
wie die iibrigen larvalen Anteile, bei dessen Abwesenheit aber, wenn die larvalen Aunteile
nicht mehr wachsen, ihr Wachstum vervielfachen. Der Wachstumsproze8 verliuft bei
den imaginalen Anteilen tiberwiegend in der Verwandlungsperiode und hért bei der
Imago praktisch auf.

Von den imaginalen Strukturen unterscheiden sich bis zu einem gewissen Grade
die Geschlechtsorgane dadurch, daB bei der Mehrzahl der Insekten ihr Wachstum auch
im Adultstadium in vollem Umfange fortschreitet!). Eine Ausnahmsstellung im Ver-

1) Bei den Exopterygoten iiberlebt allerdings ein bedeutender Teil des Larval-

gewebes bis in das Adultstadium, so daB auch bei der Imago von larvalen und imaginalen
Anteilen gesprochen werden kann (vgl. WiceLESWORTH, 1954).
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haltnis zu beiden Kategorien nehmen die Corpora allata ein, die sich von den larvalen
Anteilen dadurch unterscheiden, daB sie ihre volle Aktivitat und vielfach auch ihr Wachs-
tum im adulten Stadium beibehalten, und zwar auch dort, wo die larvalen Gewebe
bereits im Verlauf der Metamorphose absterben (Holometabola). Im Gegensatz zu den
imaginalen Anteilen sind die Corpora allata bereits am Ende der Embryonalperiode voll
entwickelt; wiahrend Aktivitdt und Wachstum der imaginalen Anteile in der Verwand-
lungsperiode zunehmen, sind sie bei den Corpora allata herabgesetzt.

Alle diese Unterschiede konnen, wie im weiteren gezeigt werden wird, damit erklirt
werden, da8 der im Imaginalgewebe enthaltene Gradient-Faktor bei den larvalen An-
teilen fehlt. Nach der hier erorterten Theorie besteht darin der einzige und allgemein
giiltige Unterschied zwischen beiden Gewebearten. Die hier verwendeten Bezeichnungen
Hlarval* und ,,imaginal‘‘ unterscheiden sich somit in ihrer Bedeutung von der Konzeption
,,Zzweier in einem Korper sich entwickelnden Organismen®, wie sie bei alteren Autoren
beliebt ist, auBerdem aber auch von der Begriffshestimmung zeitgenossischer Autoren,
die alle Korperteile der Larve als larvale, alle Korperanteile der Imago als imaginale
bezeichnen (vgl. WiGGLESWORTH, 1954).

Sofern in dieser Arbeit die Termini Ametabola, Heterometabola und Holo-
metabola verwendet werden, so geschieht dies immer in ihrer systematischen Bedeu-
tung (zum Unterschied von Sxoparass, 1954 und in Ubereinstimmung mit Imwms, 1946
und OBENBERGER, 1952); daher Ametabola = Apterygota, Heterometabola (= Hemi-
metabola) = Exopterygota, Holometabola = Endopterygota.

Die Bezeichnung Larve wird in Ubereinstimmung mit Wieerrsworra (1939) und
im Gegensatz zu JEscHIROV (1936) und Swoparass (1954) in ihrer allgemeineren, iiber-
geordneten Bedeutung verwendet, die sowohl die Nymphe der Heterometabolen als
auch die Larve der Holometabolen umfafit. DaBl die Nymphe nur ein entwicklungsmiBig
niederer Sonderfall der Larve ist, beweisen einerseits physiologische Ubereinstimmungen
(Wirkungsergebnis des Juvenilhormons) und die im weiteren erwihnte qualitative
Ubereinstimmung in der Verwandlung von Heterometabolen und Holometabolen, ande-
rerseits auch Griinde der vergleichenden Morphologie: abgesehen wvon der inneren
Anlage der Imaginalscheiben und der Anwesenheit des Puppenstadiums, sind die Unter-
schiede zwischen den einzelnen Larven der Holometabolen griBer als die Unterschiede
zwischen dem entwicklungsméBig hochsten Typ der Nymphe und dem entwicklungs-
miBig niedrigsten Typ der Larve (vgl. z. B. die Unterschiede zwischen der Sialis-Larve
und der Larve einiger parasitischer Hymenopteren — cyclopoide Larve —, oder der
apoden Larve der hoheren Dipteren auf der einen und der Sialis-Larve und den Nymphen
von Ephemeropteren oder Homopteren auf der anderen Seite).

Morphologische Erkenntnisse

Morphologische, spater durch histologische Befunde erginzte Kenntnisse bildeten
lange Zeit hindurch den weitaus grofiten Teil des Wissens um die Insektenverwandlung.
Die Erfahrungen auf diesem Gebiete wurden von BrrrLEsE (1918) in einer umfassenden
Darstellung zu einer Verwandlungstheorie geformt, die nach ihrer Ergénzung und wei-
teren Bearbeitung durch JescrIrov (1929, 1936) und andere heute als Berlese-Jeschikov-
Theorie bekannt ist. Diese Theorie kann in ihren wichtigsten Punkten kurz folgender-
maflen zusammengefaft werden:

Die Insekten mit vollkommener Verwandlung durchlaufen in der zweiten Halfte
ihrer BEmbryonalentwicklung drei morphologische Hauptstadien. Im Protopoden-
stadium kommen Extremitdten nur an den Kopf- und Thorakalsegmenten vor; das
Abdomen ist oft noch unvollkommen segmentiert. Im Polypodenstadium sind
bereits die Extremititen an den Abdominalsegmenten und das Abdomen selbst voll
entwickelt. Im Oligopodenstadium sind die Extremititen der Abdominalsegmente
reduziert, der Korper ist bereits geformt und entspricht bis zu einem gewissen Grade
dem erwachsenen Insekt.
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Da die verschiedenen Insektengruppen mit vollkommener Verwandlung verschie-
dentlich auf einer dieser drei Stufen aus dem Ei schliipfen, entspricht die Larvenform
immer einem dieser drei Stadien oder dem Ubergang zwischen zwei Stadien mit den ent-
sprechenden sekundiren Anpassungen. So z. B. bilden den oligopoden Typ die Larven
der Netzfligler (Neuroptera), die Larven vieler Kiafer, vor allem der Adephaga, Staphy-
linoidea {sog. campodeiforme Larven), Meloidae und die Larven der Strepsiptera (sog.
Triungulini). Binen besonderen Fall der oligopoden Larven bilden die fuBlosen Larven,
die bei vielen Hautfliiglern bekannt sind. Beim héchstentwickelten Typ dieser Kategorie,
den Larven der héheren Diptera, sind auch die Kopfextremitaten reduziert. Die weitere
Entwicklung des Polypodenstadiums besteht hier in einer Reduktion der Abdominal-
extremitaten und fithrt zu einer Reduktion auch bei den Thorakalsegmenten.

Ein Beispiel fiir die auf dem Polypodenstadium schliipfenden Larven sind die soge-
nannten eruciformen Larven, zu welchen die Larven der Mecoptera, die Raupen der
Lepidoptera, die Larven der Tenthredinidae und einiger parasitischer Hautfligler ge-
horen. Bei den Figitinen folgt dieses Stadium auf das Stadium einer protopoden Larve
(vgl. Imms, 1946). Phylogenetisch ist dieser Larventyp ein offenbar jiingerer Typ, wie
bei den Larven der Trichoptera ersichtlich ist, in deren Ndhe die Vorfahren der Schmetter-
linge zu suchen sind. Diese Larven dhneln mit ithrer Kérperform in mancher Hinsicht sehr
den Schmetterlingsraupen, doch fehlen ihnen die Abdominalextremititen, so daB sie
zum oligopoden Typus gereiht werden miissen.

Der entwicklungsmiBig jingste Typ der Insektenlarve ist die protopode Larve, die
nur bei einigen parasitischen Hymenoptera vorkommt. Dagegen schliipfen die Larven
der Heterometabolen, die sog. Nymphen, auf einem Stadium, das der fortgeschrittenen

oligopoden (bei §VANVIE, 1949 postoligopoden) Stufe entspricht. Mit dem Larventypus
hingen auch Umfang und Typus der Verwandlung zusammen. Je primitiver und der
Imago undhnlicher die Larve ist, je niedriger das der Larve entsprechende embryogene-
tische Stadium, desto weitreichender ist die Verénderung im Metamorphoseverlauf.

Wie Berruse und JescHIkov an einigen Beispielen gezeigt haben, besitzen alle
anderen Unterschiede in der Larvenbildung bei den verschiedensten Insektenarten
einen ausgesprochenen sekundaren, adaptiven Charakfer. Auf diese Weise kénnen somit
alle Hauptunterschiede in der Form von Insektenlarven erklart werden.

JrscHIROV (1940) stellte auch einen wichtigen Zusammenhang zwischen dem Larven-
typ, dem Ausmaf der Verwandlung und der Struktur sowie GroBe des Eies fest, Wihrend
die Heterometabolen, die auf einem sehr fortgeschritienen, postoligopoden Stadium der
Morphogenese schliipfen, durchwegs verhiltnismafiig groe Eier mit einer groBen Menge
von grobkérnigem Dotter haben, sind die Eier der Holometabolen relativ klein, enthalten
eine geringe Dottermenge und einen grofen Keim.

Im Gegensatz zum Verfasser, der die Ergebnisse der Untersuchungen tiber die Meta-
morphosehormone als glanzende Bestitigung der wichtigsten Voraussetzung der Berlese-
Jeschikov-Theorie bezeichnet (Novaxk, 1955), nehmen einige Arbeiten der letzten Zeit,
die sich mit theoretischen Fragen der Metamorphose befassen, zu dieser Theorie eine
ablehnende Stellung ein (Svoperass, 1954, WrcGLEswoRTH, 1954 u. a.). Mit der Be-
rechtigung ihrer Einwinde werden wir uns spater befassen.

Eine der wichtigsten Erkenntnisse der neueren Forschung ist die Feststellung, da8
der Unterschied zwischen Holometabolen und Heterometabolen nur quantitativ und
keinesfalls qualitativ ist. Dies ergibt sich eindeutig aus den histologischen und physiolo-
gischen Befunden (WiceLesworrH, 1939 usw.). Eine Analyse der morphologischen
GesetzmiBigkeiten in der Entwicklung der einzelnen Stadien bei Oncepelius fasciatus
(Novixg, 1951 b) hat gezeigt, daf3 diese SchluBfolgerung in vollem Umfange auch auf die
Formenentwicklung angewendet werden kann. Bei den Holometabolen kann im Ver-
lauf des Larvenstadiums von zwei gleichzeitig sich entwickelnden Korperanteilen ge-
sprochen werden, die rdumlich und entwicklungsméaBig deutlich voneinander zu unter-
scheiden sind: die sog. Imaginalscheiben und der tibrige Larvenkorper. Die larvalen
Anteile sind dadurch charakterisiert, da sich nur ihr Volumen vergréfert, wahrend ihre
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Form unverdndert bleibt. Das bedeutet, daB ihr Wachstum gleichméfig (harmonisch
oder isometrisch) verlduft. In der Verwandlungsperiode kommt das Wachstum der
Larvalgewebe zum Stillstand und diese werden entweder teilweise oder ganz zum Objekt
der Histolyse. Demgegeniiber ist das Wachstum der Imaginalscheiben im Verhaltnis zum
ibrigen Insektenkorper ungleichmifBig (disproportional oder allometrisch). Auf eine
relative VergréBerung der Imaginalscheiben folgt spéter, wenn das Wachstum im Zu-
sammenhang mit dem Absterben des iibrigen Korpers beschleunigt und mit der stoff-
lichen Differenzierung erginzt wird, ihre Verwandlung zu Imago.

Fig. 1. Formenentwicklung bei Heterometabolen (obere Reihe) und Holometabolen
(untere Reihe). Wenn von sekundéren und Art- oder Gruppenspezifischen Eigenschaften,
wie Dauer der einzelnen Stadien, H#utungszahl, sekunddre Anpassungen, Zeit des
Schliipfens, Beweglichkeit usw. abgesehen wird, so sind keine allgemein giiltigen morpho-
logischen Unterschiede zwischen den wichtigsten Stadien der Formenentwicklung der
beiden Gruppen zu bemerken, (Nach verschiedenen Autoren, die relative GroBe unbe-

achtet).
A, H — protopodes Stadium, B, C; I, J — polypodes Stadium, D, K — oligopodes Sta-
dium, E, F, G; L, M, N, — postoligopodes Stadium.
A, B — Xiphidium sp., Embryonen; C, D — Blattella germanica L., Embryonen; E Peri-
planeta americana L., vor dem Schliipfen; F — Oncopelius fasciatus Dal., Nymphe, vor-
letztes Instar; G — Aphrophora salicis Deg., Nymphe, letztes Instar; H- Platygaster her-
rickii Packard, erste Larve; I-— Bombyx mori L., Embryo; J — Panorpa klugi,
Larve I, Instar; K — Mylabris oariabilis Pall., I1. Larve; L — Musca sp., Praepuppe;
M —- Stalis sp., Puppe; N — Calliphora sp., Puppe
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Eine eingehende Wachstumsanalyse der einzelnen Korperanteile bei der angefuhrten
Wanzenart hat gezeigt, daB eine solche Unterscheidung einerseits in gleichmaBig (har-
monisch) wachsende Anteile mit einem in der Verwandlungsperiode aufhorenden Wachs-
tum und andererseits in ungleichmalig wachsende Anteile mit einem besonders im
Verlauf der Metamorphose wesentlich sich andernden Wachstum (z. B. Flugelstumme}
oder Anfange der Genitalanhange) auch bei den Heterometabolen gefunden werden kann
(Novix, 1951 b). Im Vergleich zu den Holometabolen ist der Unterschied in dieser Hin-
sicht nur quantitativ und beruht darin, dafl die larvalen Anteille zwar wahrend der
Metamorphose ihr Wachstum unterbrechen, grofitenteils aber bis zum Adultwerden
uberdauern und so an der Bildung der Imago teilnehmen, wodurch der Anteil imaginaler
Strukturen wesentlich geringer wird. Daraus ergibt sich der wichtige SchluB, daB das
Prinzip der Metamorphose bei allen Insekten mit Verwandlung sich
gleich bleibt und daB die Metamorphose der Heterometabolen lediglich
eine entwicklungsmafig niedere Stufe der Verwandlung der Holometa-
bolen darstellt.

Von der Tatsache einer nahen Beziehung zwischen beiden Gruppen gehen Zikiw
{1944) und KarPINSKI (1955) aus, die beide, wahrscheinlich ganz unabhangig voneinander,
auf eine Identitat des Puppenstadiums der Holometabolen mit dem letzten Embryonal-
stadium der Heterometabolen schlieffen und ubereinstimmend weiter folgern, daf auch
bei den Heterometabolen eine vollkommene Verwandlung besteht, die aber hier bereits
im Embryonalstadium vor sich geht. Beide bezeichnen auch das vorlarvale Stadium der
Heterometabolen als Puppe. Auch wenn die Arbeiten dieser Autoren einige wertvolle
Beobachtungen bringen und die Tatsache der von Brrrese und Jescurgov betonten For-
menidentitat des postoligopodialen Stadiums der Heterometabolen mit der Puppe der
Holometabolen auBer jedem Zweifel steht, so sind dennoch thre SchluBfolgerungen nicht
als sehr glucklich zu bezeichnen. Ist namlich ein fur allemal auf Grund palaontologischer
und vergleichend morphologischer Daten nachgewiesen, daB die Heterometabolen eine
entwicklungsmaBig altere Gruppe sind und die Holometabolen eine von dieser abge-
leitete Gruppe bilden (nach den neuesten Ansichten ist ihre Herkunft polyphyletisch,
vgl. MarTYNOV, 1938; JEANNEL, 1949), so ist gerade im Gegenteil die Puppe als post-
embryonale, sekundar unbewegliche Form des postoligopoden Stadiums der Hetero-
metabolen anzusehen, und zwar ohne Rucksicht darauf, ob freilebend, wie z. B. bei der
Nymphe oder in emner Hulle eingeschlossen.

Eme Analyse des Begriffsinhaltes der Bezeichnung Puppe zeigt, daB diese nicht mit
irgendeiner morphogenetischen Eigenschaft dieses Stadiums, sondern in erster Linie mit
der Unbeweglichkeit bzw. EinschlieBung im Kokon zusammenhangt, also mit adaptiven
Eigenschaften sekundarer Art. Wenn beide Autoren ubereinstimmend, aber in Gegensatz
zu BerresE und JEsortRov Argumente fur eine Identitat der Puppe mit dem embryonalen
Stadium der Heterometabolen in der embryonalen Cuticula anstatt mit dem postembryo-
nalen Stadium anfuhren, so sind diese aus folgenden Grunden nicht uberzeugend:
1. Ubereinstimmungen und Unterschiede im Entwicklungsgrad einzelner Korperan-
teile sind durchaus nicht als beweiskraftig anzusehen, da solche Unterschiede bei den
Puppen verschiedener holometaboler Gruppen oder bei den Nymphen verschiedener
heterometaboler Gruppen keinen geringeren Umfang besitzen (vgl. z. B. die bewegliche
Nymphe der Gattung Raphidie mit der unbeweglichen Schmetterlings- oder Fliegen-
nymphe) und dabei von sekundaren Veranderungen adaptiven Charakters beeinfluBt
sind. 2. Das Vorkommen oder Fehlen einer oder mehrerer besonderer Hautungen ist,
wie Erfahrungen mit den Metamorphosehormonen zeigen, eine Eigenschaft vollig
sekundarer Art, die von unscheinbaren Schwankungen in der Produktion des Akti-
vations- oder Hautungshormons abhangig ist. Da diese heute durch einfache exper:-
mentelle Eingriffe nach Belieben reguliert werden kann, gehoren diese Eigenschaften
somit zu jenen Eigenschaften, die von aufleren Bedingungen zuerst beeinflut werden,
so daBl ihnen also keine groBere phylogenetische Bedeutung zugesprochen werden kann.
3. Zum Unterschied vom Embryo der Heterometabolen stimmt die Nymphe mit der Puppe
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in einer so wichtigen Bigenschaft uberein, wie es die Existenz auflerer, ziemlich entwickel-
ter Anfange der Flugel und Genitalscheiben ist. Daneben ist die Nymphe sowie die
Puppe dasjenige postembryonale Stadium, das der Imago unmittelbar vorangeht.

Ebensowenig kann der SchluBfolgerung beigepflichtet werden, daB bei den Hetero-
metabolen die vollkommene Metamorphose im Embryonalstadium verwirklicht wird,
denn das wurde wiederum eine vollige Verkehrung der grundlegenden Voraussetzung
der Theorie von Beriust und Jescmrrov bedeuten, die vollauf klargelegt und bestatigt
wird durch die Erkenntnisse von den Metamorphosehormonen, daB namlich die Meta-
morphose nur eine Verschiebung der letzten embryogenetischen Stadien in die postem-
bryonale Periode vorstellt. Ansonsten konnte mit gleichem Recht von einer Holometa-
bolie auch bei den TausendfuBlern und allen anderen Gruppen der Arthropoden, letzten
Endes bei allen Lebewesen uberhaupt gesprochen werden. Nichtsdestowemger besteht
die Bedeutung der Arbeiten von Zrxix und Karpr¥skr darin, daB sie einen weiteren
Beweis fur den engen Zusammenhang zwischen der Gestaltung der Puppen der Holo-
metabolen und jener des postoligopoden Stadwums der Heterometaholen liefert, der fur
die Brklarung der Entstehung des Puppenstadiums und der Evolution der Unterklasse der
Holometabolen uberhaupt von groBer Wichtigkeit ist.

Histologische Erkenntnisse

In der Literatur wird gewohnlich zwischen auBerer und innerer Verwandlung unter-
schieden, eine Notwendigkeit, die sich aus der Forschungsmethodik ergibt, denn das
Stadium der Morphogenese innerer Organe erfordert zum Unterschied von Verwand-
Iungsstudien an der Oberflache histologische Untersuchungsmethoden. Aber auch wenn
die auBere und innere Metamorphose nur Bestandteile ein und desselben Entwicklungs-
geschehens sind, so besitzt dennoch diese Einterlung eine mehr als nur praktische Berech-
tigung. Bei den Holometabolen kann namlich beobachtet werden, da die Veranderungen
an der Oberflache des Korpers im ersten Teil der Verwandlung, also im letzten Larvalin-
star konzentriert sind, wahrend die nicht minder weitreichenden inneren Veranderungen
groBtenteils erst in der zweiten Periode, in der Puppe vor sich gehen. Vom Entwicklungs-
standpunkt aus gesehen, handelt es sich dabei allerdings um eine sekundare Anpassung
von eindeutig adaptiver Art, denn sie ermoglicht der Larve die Nahrungsaufnahme bis
in die letzte Zeit ihrer Beweglichkeit. Andererseits bilden Chitinpanzer und Unbeweglich-
keit der Puppe die besten Voraussetzungen fur einen gedeihlichen Verlauf der inneren
Metamorphose.

Wenn behauptet wird, daB die Kenntnis der Insektenverwandlung vom vergleichen-
den Standpunkt aus unvollkommen ist, so gilt dies in viel groBerem MaBe von der inneren
Verwandlung. Abgesehen von den klassischen Arbeiten an Hautfluglern (Prr®z, 1902;
KARAWAJEW, 1899; NELSON, 1915), an Zweifluglern (PEREZ, 1910, 1911) und an Schmet-
terlingen, ist die Zahl von systematischen Arbeiten uber die Verwandlung innerer
Organe, besonders bei den Heterometabolen, ziemlich gering. Nichtsdestoweniger sind in
letzter Zeit hinreichend Beweise fur die Tatsache erbracht worden, von der bereits im
letzten Kapitel die Rede war, daB namlich die typische Verwandlung (Holometabolie)
der Endopterygoten nichts anderes ist als ein extremer Sonderfall der Verwandlung,
wie sie bei den Exopterygoten bekannt ist. Diese Erkenntnis ist neben der bereits
erwahnten Unspezifitat des Juvenilhormons eine der hauptsachlichsten Voraussetzungen

£ ur die Berechtigung einer einheitlichen Theorie der Insektenmetamorphose.

Auch wenn also die Histogenese der inneren Organe von der Histogenese der Korper-
oberflache mehr oder weniger zeitlich voneinander getrennt ist, so handelt es sich im
wesentlichen dennoch um einen einheitlichen Prozel, dessen Wesen in einem Aufhoren
des Wachstums larvaler Anteile bei gleichzeitiger Beschleunigung des Wachstums ima-
ginaler Anteile besteht. Bei den am meisten entwickelten Verwandlungstypen sind diese
imaginalen Anteile histologisch von den larvalen Anteilen deuthch unterscheidbar, denn
sie sind in Gestalt von Anhaufungen wenig differenzierter Zellen, der bereits erwahnten
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Imaginalscheiben, durchwegs unter der Haut gelagert. Doch besteht zwischen den bei
hoheren Diptera bekannten typischen lmaginalscheiben und den imaginalen Anteilen
be1 Heterometabolen auBer ithrer Lageruﬂg‘ unter der Haut und sekundaren Anpassungen,
die sich aus ihrer Lage und Entstehungsart ergeben (z. B. fehlende Bedeckung mif der
Cuticula, weniger differenzierter embryonaler Charakter), kein wesentlicher Unterschied.
Alle anderen Unterschiede bei den 1mag1nalen Anteilen der Holometabolen und Hetero-
metabolen sind lediglich quantitative und keinesfalls qualitative Unterschiede. Wir
konnen daher eine ununterbrochene Reihe von Ubergangen finden, von der entwickelte-
sten Imaginalscheibe, die ein selbstandiges, genau abgegrenztes Organ vorstellt {z. B. die
Flugel- und Tasterimaginalscheibe bei

g hoheren Fliegen) bis zu den imaginalen

Anteilen (z. B. den Gradienten des ima-
ginalen Wachstums bei niederen Hete-
rometabolen, vgl. Fig. 8), die in den
benachbarten larvalen Anteil verlau-
fend ubergehen, von dem sie dann
morphologisch nicht zu unterscheiden
sind (z. B. die Imaginalscheiben der
Epidermis bel den Holometabolen mit
den Flugelstummeln der Heterometa-
bolen im Entwicklungsverlauf; Fig. 8}.

Fig. 2. Beziehungen zwischen dem
Wachstum larvaler und imaginaler
Korperanteile im Verlauf der Ontoge-
nese (Schemay.
E; — E; — Zuwachs wahrend der vier
Perioden der Embryonalentwicklung;
L,—1L; — wahrend der drei Larvalin-
stare, M—wahrend der Metamorphose,
G — Zuwachs der Gonaden, 1— Lar-
vale Korperanteile, i — imaginale Kor-
peranteile, g — Geschlechtszellen
Der ungleichmaBige Zuwachs der Go-
nogenesis und der embryonalen Periode
ist punktiert, der gleichmaBige Zuwachs
der larvalen Periode (in Anwesenheit
des Juvenilhormons) ist wei3, der un-
gleichmaBige Zuwachs der postembryo-
nalen Periode(verursacht durch denGra-
dient-Faktor) ist schwarz dargestellt

Bei keinem anderen Problem wurden so viele unrichtige Schlusse auf Grund unrich-
tiger oder unvollkommener Beobachtungen und Voraussetzungen gezogen, wie gerade
in der Frage der Embryonalscheiben, ihrer Entwicklung und Beziehung zu anderen
Organen. Der Umfang dieser Arbeit 1aBt eine Aufklarung und Widerlegung einzelner
Irrtumer nicht zu, doch seien diese an einem besonders markanten Fall gezeigt. Wie
WiGGLESWORTH (1954, p. 7) angibt, wurden nicht weniger als sieben verschiedene Theo-
rien aufgestellt, die sich um eine Erklarung bemuhen, ,,welcher Faktor auf die Entwick-
lung der Imaginalscheiben in der Metamorphose hemmend einwirkt“. Und dennoch
zeigt bereits eine nur fluchtige histologische Untersuchung ihrer Entwicklung im Meta-
morphoseverlauf, daB sich das Wachstum dieser Strukturen, ebenso wie bei jedem belie-
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bigen anderen imaginalen Anteil im Korper (bei den Heterometabolen), im Vergleich
zu den larvalen Anteilen nicht nur nicht verspatet, sondern im Gegenteil von Beginn an
deutlich beschleunigt wird.

BEs besteht also nicht der geringste Grund zu der Annahme, daB irgendein das Wachs-
tum hemmender Faktor besteht, sondern es muB im Gegenteil ein Faktor gesucht
werden, der das Wachstum imaginaler Anteile f6rdern und beschleunigen wiirde. In der
Tatsache, daBl ein wesentlicher Teil der Formenentwicklung von der Embryogenese in
die Verwandlungsperiode verschoben ist, kann durchaus keine Wachstumshemmung
erblickt werden; sie ist auf einer ganz anderen Grundlage vollkommen erklirbar (vgl.
NovAx, 1951 a, b). Im Gegenteil, das Wachstum des ganzen Korpers wird dadurch
nur noch beschleunigt (vgl. NovAx, 1956). Dies wird vollauf bewiesen durch die
Wirkung des Juvenilhormons und durch das von ihm bewirkte Wachstum der larvalen
Anteile.

Im Hinblick auf die Histolyse larvaler Anteile miissen drei Tatsachen in Erwigung
gezogen werden: 1. Die Histolyse in der Verwandlungsperiode unterscheidet sich von
jener im Verlauf der vorangegangenen Entwicklungsperiode nur durch ihren Umfang.
2. Die Histolyse — sie mag durch Phagocytose oder Autolyse bewirkt sein — ist nicht
die Ursache des Absterbens larvaler Anteile sondern umgekehrt ihre Folge. 3. Es ist also
nicht am Platze, in den enzymatischen, die Histolyse verwirklichenden Faktoren die
Ursache der Metamorphose zu suchen, sondern nur ihre entwicklungsmiaBig sekundire
Begleiterscheinung.

Die Teilung des Koérpers in larvale Anteile, deren Wachstum nur bis zum Metamor-
phosebeginn dauert, und in imaginale Anteile, die gerade in der Metamorphoseperiode
ihr maximales Wachstum erleben, ist eine Einteilung auf morphologischer Plattform und
betrifft makroskopische Strukturen, die Gradienten des imaginalen Wachstums. Neben
dieser Differenzierung, die als morphologische bzw. histologische Differenzierung bezeich-
net werden konnte, kommt es aber im Verwandlungsverlauf auch zu Verdnderungen in
der Bildung und Sekretionstitigkeit aller jener Zellen (bei den Epidermiszellen erscheinen
auch strukturelle Unterschiede in der Cuticula), welche die Metamorphose iiberleben und
an der Imagobildung teilnehmen, es mogen dies imaginale Zellen oder diejenigen unter
den larvalen Zellen der Heterometabolen sein, welche zwar im letzten Larvalinstar auf-
horen zu wachsen, aber dennoch die Verwandlung tiberdauern.

In diesem Falle kann man von einer histologischen bzw. Zellendifferenzierung spre-
chen. So machen z. B. die typisch imaginalen Epidermiszellen der Fligelstummel bei
Wanzen im Verlaufe des letzten Larvalinstars (Nymphe desV., Stadiums) Verdnderungen
durch, die in vieler Hinsicht mit Verdnderungen bei ausgesprochen larvalen Zellen
iibereinstimmen. Da einige Verdnderungen von Epidermiszellen, wie Versuche von
WiceLESWORTH (1940), PierHO (1951), BopENsTEIN (1953) u. a. zeigen, umkehrbar sind,
scheint es, daB bei jeder Zelle auf Grund von Experimentalerfahrungen zwischen zwei
Typen solcher Verdinderungen unterschieden werden kann.

Zum ersten Typ gehoren Verdnderungen, welche ein Bestandteil der nicht umkehr-
baren ontogenetischen Differenzierung sind, zum zweiten dann diejenigen, welche das
Resultat von Wachstumsbedingungen im vorhergegangenen Instar bilden und umkehr-
bar sind. Es ist allerdings nicht weniger wahrscheinlich, da8 es sich dabei nur um quan-
titative Unterschiede in der Bestindigkeit einzelner Eigenschaften der betreffenden Art
handelt und daB wir frither oder spater zu der Erkenntnis gelangen, daB alle im Verlauf
der Ontogenese sich entwickelnden Eigenschaften umkehrbar sind, wenn mit geeigneten
Einflissen wihrend einer hinreichend langen Zeit auf sie eingewirkt wird.

Der weitere Fortschritt in dieser Frage erfordert die Moglichkeit eines Vergleichs
verschiedener Einflisse unter genau gleichen Bedingungen, die erst nach Losung des
Problems der Extraktdarstellung aus den Metamorphosehormonen sichergestellt werden
konnen. Einen bedeutenden Schritt vorwéirts verzeichnen die Arbeiten von BuvrenanpT
& Karisow (1954, 1955). Von gleicher Bedeutung wire die Erzielung von geeigneten
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Kultivierungsmethoden fiir Insekiengewebe in vitro, da die bisherigen nicht als befrie-
digend anzusehen sind (vgl. GooncrILD, 1954).

Physiologische Erkenntnisse

Seit den systematischen Versuchen mit der Metamorphose bei Diptera von Duawrirz
(1905, 1918 u. a.), der die Bedeutung des Sauerstoffs und der Oxydationsfermente fiir die
Verwandlung beleuchtet hatte, wurde dem Problem der Fermente im Metamorphose-
verlauf vielfache Aufmerksamkeit gewidmet. In letzter Zeit wurden die Kenntnisse auf
diesem Gebiet hauptsichlich vertieft durch die systematischen Forschungen von Wir-
riams und seinen Mitarbeitern beim Studium der Diapause und Morphogenese an Pup-
pen von Platysamia cecropia {1947, 1952, 1955 u. a.), von E. THoMSEN (1949 u. a.),
I. AgreLL (1951, 1952) und anderer Autoren. Ihre Hrgebnisse sind fiir die Erweiterung
und Vertiefung unserer Kenntnisse von der Verwandlung und Diapause zweifellos von
groBler Bedeutung, nichtsdestoweniger wére es unangebracht, von ihnen die Beantwor-
tung der Frage nach den eigentlichen Ursachen der Metamorphose zu erwarten.

BEs wurde bereits erwdhnt, daB in jedem Larvalinstar sowohl ein gleichméBiges( iso-
metrisches) Wachstum der larvalen Anteile als auch ein ungleichmiBiges (allometrisches)
Wachstum der imaginalen Anteile eintritt. Ein fiir die Ergrindung des Wesens der
Verwandlung wichtiger Umstand ist das gegemseitige Verhiltnis belder Anteile des
Larvenkorpers im Verlauf und in der Linge der Wachstumsperioden. Es ist die Frage zu
beantworten, ob diese gleichzeitig eintreten und der Unterschied nur durch ein schnelleres
Wachsen der imaginalen Anteile bewirkt wird, oder ob sich die Wachstumsperioden der
larvalen und imaginalen Anteile grundsatzlich voneinander unterscheiden. Kiux &
PrepHO (1938) gehdrten zu den ersten, die diese Frage beim morphogenetischen Studium
der Haut bei Raupen von Ephestia kiihniella aufgeworfen haben.

Eine genauere Analyse widmete dieser Frage WiceLEsWoRTH, wenn auch zu einem
anderen Zweck, bei seinem Studium der histologischen Verdnderungen und der Vertei-
lung der Mitosen in der Epidermis von Abdominaltergiten bei Rhodnis prolizus (1940 a).
Aus der Beschreibung und den Abbildungen in seiner Arbeif ist folgendes ersichtlich:
1. In denjenigen Teilen des Abdomens, welche in der Verwandlungsperiode wachsen und
daher als imaginale Anteile anzusehen sind (einschlieBlich des Hinterendes mit den
Stummeln der Genitalanhénge), erscheinen die Mitosen am frithesten; das Wachstum
beginnt also hier frither als an der iibrigen Oberfliche des Abdomens. 2. Im vorletzten
Nympheninstar verbreiten sich die Mitosen iiber die ganze Korperoberfliche. 3. Im
letzten Instar bleiben sie wihrend der ganzen Wachstumsperiode auf die imaginalen
Kérperanteile beschrankt.

Dieser Vorgang wurde spiter am Pronotum von Oncopelius fasciatus erforscht
(NovAx, 1951 b), wobel eine Bestitigung der aus den Versuchen von WIGGLESWORTH
abgeleiteten SchluBfolgerungen gefunden wurde: die Mitosen beginnen am Hinterrand
des Riickenschildes, das ein imaginaler Korperteil ist (Wachstum wéhrend der Verwand-
lung, vgl. Fig. 8), verbreiten sich in Richtung nach vorwirts, worauf sie sich im vor-
letzten Nympheninstar iiber das ganze Pronotum ausdehnen. Imletzten Stadium bleiben sie
auf das rickwirtige Drittel beschrankt und nur dicht am Vorderrand erscheinen sie in
einem schmalen Streifen, der in eine nach riickwarts gerichtete Spitze auslauft (Fig. 5).
Einige weitere Hinweise in der Literatur (vgl. z. B. BoDENSTEIN, 1953 — bei den Droso-
phila-Larven wachsen die Imaginalscheiben in einem der Hiutung nahen Zeitraum, in
dem die larvalen Anteile nicht wachsen usw.) sprechen fiir den natiirlichen SchluB, daB
es sich hier um eine bei den Insekten mit Verwandlung allgemein giiltige GesetzmaBigkeit
handelt, die auf folgende Weise formuliert werden kann: Jedes Larvalstadium kann in
zwei Wachstumsperioden eingeteilt werden, und zwar in die Anfangsperiode mit einem
auf die imaginalen Anteile beschriankten und daher im Hinblick auf den ganzen Korper
ungleichmiBigen Wachstum (allometrischer Zuwachs) und in die darauffolgende Periode
eines gleichmiBigen Wachstums (harmonischer Zuwachs), in dem sowohl die larvalen als
auch die imaginalen Anteile wachsen. Im letzten Larvalinstar, bzw. im letzten Instar
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und in der Puppe wachsen nur die imaginalen Strukturen. Da sich alle Wachstumspro-
zesse unter der chitinosen Cuticula abspielen, die bis auf wenige Ausnahmen undurch-
sichtig ist, sind die Ergebnisse aller dieser Verdnderungen suBerlich immer erst nach der
darauffolgenden H&utung bemerkbar.

Eine der auffalligsten Erscheinungen bei der erwihnten Wanze Oncopeltus fasciatus
ist die Ubereinstimmung der schwarzen Pigmentierung auf der Cuticula mit der Anord-
nung imaginaler Anteile. Das

schwarze Pigment erscheint bei
dieser Art nicht nur an denselben
Stellen wie die imaginalen Struk-
turen, sondern dehnt sich gleich-
zeitig mit diesen aus, so dafl der

Anschein erweckt wird, als wiren
dieseStrukturen durch dieses Pig-

ment gekennzeichnet (vgl. No-
vAx, 1951 b, 1954). Diese Uber-
einstimmung, die sich wihrend
des ganzen Entwicklungsablaufes
bemerkbar macht, ist zwar spe-
zifisch fir diese Art, sie ermdog-
licht aber, Verdnderungen der
einzelnen Korperteile im Verlauf
der Metamorphose sowie die
Ergebnisse experimenteller Ein-
griffe genau zu verfolgen. Sie ist
somit fiir die Erkenntnis von
GesetzmiBigkeiten allgemeinerer
Bedeutung von Wichtigkeit.
Zum weitaus groften Teil
widmete jedoch die gegenwirtige
Forschung, soweit sie sich mit
den physiologischen Gescheh-
befaBt,ihr Hauptaugenmerk dem
Problem der sogenannten Meta-
morphosehormone?). Wie die Er- Fig. 8. Entwicklung der schwarzen Zeichnung am
gebnisse der bisherigen Versuche  Pronotum bei Onecopelius fasciatus Dal. (Novix
zeigen, wirken bei den Insekten 1951 b). A — normale Nymphe, V. Instar. B — abj
mit Verwandlung im Verlaufeder ~ norm, iiberzdhlige Nymphe des VI. Instars (nach
larvalen Entwicklung drei stoff-  rechizeitiger Implantation der C. allata); CG—G:
liche Faktoren von hormonaler  Ubergangsformen zwischen Nymphe und’ Imago
Art, die in besonderen innerse- {nach verspiteter Implantation der C. allata); H —
kretorischen Organen, ndmlich normale Imago '
1. in den neurosekretorischen Ge-
hirnzellen der medialen Gruppe, 2. in den Thoraxdrijsen und 3. in den Corpora allata ge-
bildet werden. Aus der Analyse ihrer Wirkung und aus einigen weiteren indirekten Be-

I

8

(oY

™y

@

nissen der Insektenverwandlung

1} Mit dem Ausdruck Metamorphosehormone sind alle drei hormonalen Faktoren
(AH, HH und JH) gemeint, die bei den Insekten in der Periode der postembryonalen
Entwicklung ihre Wirkung ausiiben, zum Unterschied von WesER (195%) und anderen
Autoren, die diesen Begritf entweder als Synonym fiir das Hautungshormon oder fiir das
Aktivations- und Hautungshormon gemeinsam verwenden. Wie im weiteren gezeigt
werden wird, besitzt gerade das Juvenilhormon fir die Entstehung der Metamorphose die
hauptsachliche und entscheidende Bedeutung.
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weisen und Beobachtungen ergab sich dann des Verfassers Voraussetzung eines Gradient-
Faktors, dessen Verteilungsmodus im Kérper demnach die unmittelbare Ursache der
Metamorphose vorstellt.

Aktivationshormon

Als erstes der drei Metamorphosehormone wurde das Inkret der neurosekretorischen
Zellen in der medialen Gegend des Protocerebrums nachgewiesen (Koprd, 1922; Wice-
LESWORTH, 1934}, das urspringlich von WicaresworTH (1940) als Hiutungshormon
(moulting hormone), spater als Gehirnanteil des Hautungshormons bezeichnet wurde.
B. ScEARRER (1948) hat dieses Inkret, nicht gerade gliicklich, in Wachstums- und Dif-
ferenzierungshormon (growth and differentiation hormones GD) umbenannt. Spiter
nannte dieselbe Autorin das Inkret auch thorakotropes Hormon (Thorakotropin, 1953)
und Werzr (1954) Metamorphosehormon (gemeinsam mit dem Héutungshormon). Am
geeignetsten scheint die neueste Bezeichnung WiceresworTES (1952) ,,Aktivations-
faktor oder besser Aktivationshormon zu sein, da dieses Inkret, wie festgestellt wurde,
noch andere Funktionen besitzt als die Aktivierung der Thoraxdriisen.

Das Aktivationshormon wandert, wie histologisch (B. ScHARRER & E. SCHARRER,
1944) und experimentell (Durchtrennung eines der beiden Nerven der Corpora cardiaca,
B. ScEARRER, 1952) nachgewiesen wurde, in Gestalt neurosekretorischer Granula von
seiner Bildungsstatte entlang der Achsenfasern der Nervi corporis cardiaci in die neuro-
glandulédren Koérperchen der Corpora cardiaca (= Corpora paracardiaca, Cazar, 1948),
wo es aufgespeichert und dann erst in das Blut ausgeschwemmt wird. Das Aktivations-
hormon wurde urspriinglich als Hiutungshormon angesehen, da die operative Entfer-
nung seiner Bildungsquelle, des bereits erwidhnten Gehirnteiles, die Unmdglichkeit einer
weiteren Hiutung zur Folge hat (WicaLesworTH, 1940 b). Spater hat Furupa (1940,
1941) an Bombyz mori gezeigt, daB dieses Hormon an und fiir sich nicht imstande ist eine
Hiutung zu bewirken und daB seine Aufgabe in der Aktivierung der sogenannten Thorax-
driisen besteht, welche dann das eigentliche Hautungshormon sezernieren. Erst in letzter
Zeit wurden noch andere, nicht minder wichtige Funktionen dieses Hormons im Organis-
mus festgestellt, so z. B. die Gewihrleistung einer normalen Ovarientwicklung bei der
Imago von Calliphora erythrocephala (E. THOMSEN, 1952},

Da von der Wirkung des Aktivationshormons die Sekretionstéitigkeit der Thorax-
driisen abhingt, die, wie heute bereits bei allen Insektengruppen mit Verwandlung
nachgewiesen wurde, fiir die Hautung unentbehrlich ist, und weil ferner die Hautung
eine unentbehrliche Voraussetzung fir Wachstum und Entwicklung (Differenzierung)
und in diesem Zusammenhang auch fiir alle anderen physiologischen Prozesse im In-
sektenkorper bildet, ist das Hormon der neurosekretorischen medialen Zellengruppe des
Protocerebrums mittelbar nicht nur fiir die Hiutung, sondern auch fiir Wachstum und
Entwicklung unentbehrlich. Auf dieser Grundlage kam es wahrscheinlich zur Einfiithrung
der unrichtigen Bezeichnung ,,growth and diferentation hormone® (B. ScHARRER, 1948),
die spiter Wrrrzans (1952 u. a.), nicht weniger unrichtig, fiir das Hormon der Thorax-
driisen verwendete.

DaB die Bezeichnung als ,,Wachstums- und Differenzierungshormon* fiir keines
dieser Hormone zutrifft, beweisen unter anderem folgende Tatsachen: 1. Die Applikation
des einen wie des anderen Hormons hat immer Hautung, aber nicht immer Wachstum oder
Differenzierung zur Folge (bei hungernden Individuen, bei der Imago vgl. WiceLms-
WORTH, 1940, 1952 u. a.; PigrpHO u. a.). 2. Bei Anwesenheit des Juvenilthormons ruft
weder das Aktivations- noch das Héautungshormon eine Differenzierung hervor, auch
dort nicht, wo dies normalerweise der Fall wire —— z. B. im letzten Larvalinstar oder zu
Beginn eines jeden Instars (vgl. WisereEsworte, 1952). 3. In Fallen, in denen das
Hormon der Prothoraxdriisen die Differenzierung verursacht (z. B. bei der Spermato-
genese in vitro, Wirriams, 1952}, erfolgt diese nur dort, wo sie normalerweise verlaufen
wiirde, und zwar nur bis zum Stadium und nur im Umfang ihres natiirlichen Verlaufs.
(DaB die Wirkung des Aktivationshormons nur in einer Aktivierung des sekundir ge-
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hemmten Geschehens beruht, beweist unter anderem die Tatsache, daB die Spermato-
genese bei vielen Insektenarten auch bei ziemlich alten erwachsenen Mannchen verlaufen
kann, bei denen eine Anwesenheit des Ecdysins nicht vorausgesetzt werden kann.)
Besonderes Interesse verdient das Aktivationshormon als ein Faktor, dessen Mangel
in der iberwiegenden Mehrzahl aller von diesem Gesichtspunkt studierten Falle -die
Ursache der Diapause bildet. Auf diese Eigenschaft machte als erster WicerLesworTH
(1936) auf Grund seiner Versuche an Rhodnius prolizus aufmerksam. Weitere experi-
mentale Beweise in dieser Hinsicht erbrachte FUxUDA bei Bombyx mori {1940, 1941,
1944 u. a.); systematisch wurde diese Frage erst von Winriams {1946, 1947, 1948 u. a.)
bei Platysamia cecropia studiert. Aus diesen und einer ganzen Reihe neuerer Arbeiten

.y

Fig. &. EinfluB des Juvenilhormons auf die Form des Pronotums bei Oncopeltus fasciatus

Dal. 111—-VI — C. allata anwesend seit Anfang des Instars; A — G — C. allata implan-

tiert in verschiedenem Zeitablauf nach dem Anfang des Instars; D — ohne aktive

C. allata (NovAx, 1951 b). III—V: die drei letzten normalen Larvalinstare, VI — ab-

norme, durch Implantation der C. allata hervorgerufene iiberzdhlige Nymphe; A—C:

Ubergangsformen zwischen Nymphe und Imago (adultoide Nymphen und nymphoide
Imago), D — normale Imago

ist bekannt, daB die Diapause in der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille durch eine zeit-
weilige Unterbrechung in der Produktion dieses Hormons hervorgerufen wird. Daf alle
anderen Begleiterscheinungen der Diapause sekundire Folgen des Mangels an Aktiva-
tionshormon sind, beweisen eindeutig die Versuchsergebnisse von Wirrrams und anderen
Autoren, welche besagen, daB diese Mangelerscheinungen in jeder beliebigen Phase der
Diapause beseitigt und die normale Entwicklung durch Implantate aktiver neurose-
kretorischer Zellen (Einwirkung des Aktivationshormons) erneuert werden kann,

Uber die Entstehung dieser zeitweisen Unterbrechung in der Produktion des Akti-
vationshormons sind sich gegenwirtig die meisten Autoren darin einig, daB sich hier
neben hereditdten Voraussetzungen (z. B. der Voltinismus-Typ) verschiedene #uBere
Bedingungen geltend machen. Bei der echten Diapause sind es groBtenteils diejenigen
Bedingungen, unter welchen der Organismus in der vorangegangenen Entwicklungs-
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periode reifte, wobei das Nervensystem, wie bereits in einigen Fallen nachgewiesen wurde,
mit seiner Transformation nervoser Erregungen in neurosekretorische Reaktionen eine
vermittelnde Rolle innehat. Die erste und zweifellos klassische Arbeit, die sich mit
diesem Wirkungsmechanismus befafit, verdanken wir wiederum WiceLesworTH (1984),
der bei Rhodnius die Abhangigkeit der Produktion des Gehirnhormons von dem nervosen
Reiz aufgezeigt hat, der durch die Ausdehnung des mit Blut voligesogenen Abdomens
ausgelost wird. Zu ahnlichen Erfahrungen gelangte in letzter Zeit DErivova (1954) ber
Mucken der Gattung Anopheles. Nach beiden Arbeiten ist bei diesen blutsaugenden
Arten ein bestimmter Ausdehnungsgrad des Abdomens unerlaBlich, wenn eine Hautung
erfolgen soll; dieser Impuls und dadurch die Hautung wird durch Unterbrechung der
Konnektiven in der Bauchganglionkette unmoglich gemachf. Trotzdem beweisen die
Versuche des Verfassers an der Wanze Oncopeltus, die auch ohne wesentliche Abdominal-
ausdehnung hauten kann, daf es sich um keine allgemeine GesetzmaBigkeit, sondern eher
um eine besondere Anpassung der blutsaugenden Insekten handelt.

Das Auftreten der Diapause wird neuerlich sehr interessant von Joxzs (1953) be-
leuchtet, nach dem auch die Beendigung der embryonalen Diapause bei Locusta par-
dalina vom Augenblick des normalen Produktionsbeginns der Neurosekretion in den me-
dialen Zellen des Embryogehirns abhangig ist. Sollte diese Beobachtung auch bei anderen
Insektengruppen mit embryonaler Diapause bestatigt werden, so wurde dies eine Uber-
einstimmung der embryonalen Diapause in Ursache und Mechanismus mit den anderen
Formen der Diapause bedeuten.

Die Existenz des Aktivationshormons wurde bereits in vielen Insektenordnungen mit
vollkommener und unvollkommener Verwandlung nachgewiesen. Experimentell nicht
nachgewiesen wurde sie bisher bei den Insekten ohne Verwandlung (A4pterygota), doch
laBt das Vorkommen ahnlich geformter und aktiver neurosekretorischer Zellen im Gehirn
dieser Gruppe kaum einen Zweifel an der Anwesenheit dieses Hormons zu. Auf Grund
sehr eingehender Arbeiten auf dem Gebiet der vergleichenden Histologie des Nerven-
systems bei Gliederfuflern hat HaxstrOM (1948) die Meinung ausgesprochen, daB die
erwahnten neurosekretorischen Zellen der Insekten in ihrem Ursprung homolog mit
jenen neurosekretorischen Zellen sind, die das sogennannte Frontalorgan der Crustacea
bilden, das als Bildungsstatte der Farbwechselhormone bekannt ist.

Hdutungshormon (Ecdysin)

Die ersten Anzeichen der Existenz eines Hormons, das in den Thoraxdrusen (Protho-
rakal-, Ventral-, Pericardial{?)-, Kopfdrusen oder Ringdruse) gebildet wird und den
Hautungsproze hervorruft, sind bereits bei Hacmrow (1933) zu finden. Den ein-
deutigen Beweis fur die Existenz dieses Hormons und seine Bildung in den (Pro-)Thorax-
drusen der Puppe von Bombyxz mori erbrachte Furupa (1940 u. a.), dessen Schlusse
spater von Wirrrams (1946, 1947, 1948) bei der Art Platysamia cecropia uberpruft und
eingehender verarbeitet wurden. Weitere Kenntnisse dieses Hormons und seiner Ent-
stehung bei den meisten Insektengruppen verdanken wir PrLuaFBLDER (1946 — ver-
schiedene Gruppen der Heterometabolen), B. ScHARRER (1948 — Blattaria), WIGGLES-
worTHE (1951, 1952 — Hemiptera), M. THOMSEN (1951 — Diptera), ArvYy & GABE
{1952 — Ephemeroptera, Odonata), Urs (1952 — Neuroptera), Possompi (1953 — Diptera),
L’Hf111as (1953 — Hymenoptera) und anderen.

Das Hormon der Thoraxdrusen ist das erste Insekfenhormon, das chemisch isoliert und
in kristallinischer Form hergestellt werden konnte. Dieser Erfolg, ein Werk von BuTENANDT
& Karrsox (1954), brachte ein Produkt, das mit positivem Erfolg von WiceLESWORTH
bei Rhodnius prolizus und von Winriams bei Platysamia cecropia testiert wurde. Karr-
SON {1955) bezeichnete es an Stelle des bisher ublichen ,,Hautungshormon‘‘ oder der un-
richtigen Bezeichnung ,,growth and differentiation hormone® zutreffend als Ecdyson.t)

1) Der Verfasser gibt der Form mit der ublicheren Endung ,,-in‘‘ den Vorzug, in Uber-
einstimmung mit der WiceLesworruschen Bezeichnung Neotenin fur Juvenilhormon.
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Das Hautungshormon wurde bisher, ahnlich wie das Aktivationshormon, bei
Apterygoten nicht nachgewiesen, obzwar komparable Grunde wenig Zweifel zulassen,
daB es auch bei diesen vorkommt. B. SomarrER (1948) leifet die Phylogenese der Thorax-
drusen von den Nephridienkanalen der Anneliden ab und verweist auf einige Eigenschaf-
ten, die sie mit der Tymusdruse der Wirbeltiere gemeinsam haben. Zum Unterschied von
den neurosekretorischen Gehirnzellen kann die aktivierte Thoraxdruse allein nach ihrer
Transplantation in ein Individuum, dem diese Druse oder die neurosekretorischen Zellen
des Protocerebrums entfernt worden waren, die Hautung hervorrufen. In der Ver-
wandlungsperiode und auch zu Beginn der Imaginalperiode unferliegen die Thorax-
drusen einer Degeneration, weshalb das erwachsene Insekt mit Verwandlung zur Hautung
unfahig ist. Implantate der aktivierten Thoraxdruse bewirken eine uberzahlige Hautung
beim adulten Individuum auch noch ziemlich lange nach der Verwandlung.

Juvenilhormon (Neotenin)

Fur die Frage nach dem Wesen und der Entstehung der Metamorphose ist von
groBter Bedeutung das Inkret der Corpora allata, das sogenannte Juvenilhormon, das
erstmalig von WiceLEsworTH (1935, 1936} bei Rhodnius prolizus nachgewiesen und als
,,Hemmungshormon® (inhibitory hormone) bezeichnet wurde. WicerEsworte selbst
anderte spater diese Bezeichnung zutreffender in Juvenilhormon (1940) und letzlich in
Neotenin (1954) ab. Das Inkret wird auch ,,status-quo-hormone* (Wirrrams, 1952) und
,,Larvalhormon® (WEBER, 1954} genannt.)) Bald nach Wi¢ereswortH stellte Prrug-
FELDER eine ahnliche Wirkung der Corpora allata bei der Stabheuschrecke (Dizippus
morosus) fest (1937), Bounaion bei Bombyx mor: (1938), Preruo bei Galleria mellonelia
(1938), Prurermr bei Melanophus diferentialis (1939). Heute ist das Juvenilhormon bei
allen groBeren Insekten-Ordnungen (Hymenoptera, Coleoptera, Diptera, Neuroptera u. a.)
experimentell nachgewiesen ; seine Wirkung kann bei allen Insekten mit Verwandlung als
unerla8lich vorausgesetzt werden.

Zum Unterschied von den beiden vorerwahnten Metamorphosehormonen greift das
Juvenithormon unmittelbar in das Geschehen der Formenentwicklung ein. Eine Implan-
tation von aktiven Drusen in eine Larve, die sich am Beginn des letzten Instars befindet,
verhindert zwar die Verwandlung, verursacht aber eine weitere, uberzahlige Larval-
hautung, deren Ergebnis eine abnorm gro8e Larve ist, die sich spater zur abnorm grofen
Imago verwandeln kann. Werden spater im Verlauf des letzten Instars Corpora allata
implantiert, so entstehen Ubergangsformen zwischen der letzten Larve und der Imago.
Es kann auf diese Weise eine luckenlose Reihe solcher Ubergangsformen geschaffen
werden, die mit der Normallarve des letzten Instars beginnt und mit der Imago endet.

Wenn umgekehrt Corpora allata von Larven auf jungeren Stadien operativ entfernt
werden, so kommt es zu einer vorzeitigen Verwandlung und zur Unterbrechung der wei-
teren Entwicklung (1). Das Juvenilhormon ubt seine Wirkung nicht nur auf die Meta-
morphose aus, sondern beeinfluft noch eine Reihe anderer Prozesse im Insektenkorper.
Bei erwachsenen Weibchen vieler Insektenarten {mit Ausnahme derjenigen, bei welchen
die Eiablage unmittelbar nach der Entpuppung folgt, z. B. Bombyz mori) bedingt das
Juvenilhormon die normale Funktion der follikularen Zellen und damit auch das Reifen
der Eier (2). Bei beiden Geschlechtern bildet dieses Hormon die Voraussetzung einer
normalen Entwicklung der akzessorischen Geschlechtsdrusen (3). Es wurde sein positiver
Einfluf auf den Gesamtmetabolismus festgestellt; so z. B, verursacht die Exstirpation
der Corpora allata in den Calliphora-Mannchen ein Sinken des Sauerstoffverbrauchs
um 24%, ihre Implantation gegenteilig einen Anstieg um 19% uber den Normalwert (4).
Ferner wurde der Einflul des Juvenilhormons auf eine Reihe weiterer Prozesse des
Stoffwechsels beobachtet, so z. B. auf die Fettaufspeicherung (5), den Wasserhaushalt (5),
die Menge der Hamolymphe (7) und einige weitere Wirkungen.

1) Die Bezeichnung ,,Larval-Hormon® kann nicht fur glucklich gehalten werden,
weil das Hormon auch bei der Imago vorkommt und dort eine bedeutende Funktion hat.

Bertr, Ent. 6 15
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Das Juvenilhormon ist dabei nicht geschlechtsspezifisch und bleibt vom ersten Instar
bis zur Imago identisch. Seine Wirkung beginnt vor dem Ende der Embryonalperiode,
nach Bildung der Corpora allata, die aly Einstilpung des Ektoderms an der Grenze von
Mandibular- und Maxillarsternit entstehen. Seine Produktion im Larvenstadium erfolgt
nicht zusammenhéngend, sondern wird unterbrochen in der Zeit jeder einzelnen Hautung,
welche die Hormonbildung praktisch unter-
bricht. Daher dauert es in jedem Instar
nach der Hiutung immer eine gewisse Zeit,
bis die minimale wirksame Konzentration
im Blut wieder erreicht wird. Im letzten
Larvalinstar ist eine solche Konzentration
iiberhaupt nicht vorhanden, sie erscheint
aber wieder bei der Imago, und zwar nach
einer bestimmten Anfangsperiode, die ge-
wohnlich mit dem Eintritt der Geschlechts-
reife endet (vgl. WicermsworrH, 1956,
Prumirrer, 1945 und andere).

Die Corpora allata besitzen also mit
ihrer Produktion des Juvenilhormons fiir
den Insektenkorper eine Bedeutung, die
in mnancher Hinsicht mit jener der Hypo-
physe bei Wirbeltieren iibereinstimmt.
HaxstrOM (1939 u. a.) und B. & E. ScHAR-
RER (1944, 1952) haben diese Ahnlichkeit
eingehender ausgearbeitet und gezeigt, daB
sie eine tiefere Grundlage hat und vielfach
den Rahmen einer bloBen Analogie iiber-
schreitet. Wihrend die Corpora allata mit
ihrer weitreichenden Beeinflussung ver-
schiedener Funktionen des Organismus
dem Hypophyse-Vorderlappen entspre-
chen, der das Wachstumshormon bildet,
entspricht das System: neurosekretorische
Zellen der Pars intercerebralis + Corpora
cardiaca, das durch die neurosekretorischen
Bahnen beider Nervenpaare der Corpora
cardiaca verbunden ist, wesentlich dem
System: neurosekretorische Zellen des Hy-

Fig. 5. Verteilung der Mitosen in der Epi-
dermis des Pronotums bei Oncopeltus fasci-
atus Dal. A— zu Beginn des Instars, B —
unter dem Einflu des Juvenilhormons;
C - in Abwesenheit des Juvenilhormong
in aktiver Konzentration. (Die Stelle der
Insertion der dorsoventralen Muskulatur
wird nicht beriicksichtigt)

pothalamus -+ Hypophyse-Hinterlappen,
das ebenfalls durch neurosekretorisch
leitende Nervenbahnen verbunden ist (E.
SoHARRER, 1952). In den endokrinen Syste-
men der Insekten und Wirbeltiere bestehen
also Ahnlichkeiten, die nicht minder bedeu-
tungsvoll sind als jene Analogien in der
grundsétzlichen Anordnung des Nerven-
systers und anderer Organgruppen beider
Stamme.

Der Beweis der Unspezifitit zwischen den verschiedenen Ordnungen lief das Be-

diirfnis nach einer einheitlichen Erklrung aller Erkenntnisse entstehen, die durch Ver-
suche mit dem Juvenilhormon an den verschiedensten Insektenarten gewonnen wurden,
Dieses Bestreben um eine solche einheitliche Konzeption der Wirkung des Juvenilhor-
mons stieB vor noch nicht sehr langer Zeit auf zahlreiche scheinbare Widerspriiche in den
Erfahrungen mit der Hormonalwirkung bei den verschiedenen Insektenarten.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.6.3-4.205-239


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitrige zur Entomologie, Band 6, 1956, Nr, 3/4 223

Wiihrend in fast allen Fallen eine Implantation von aktiven Corpora allata des vor-
letzten Instars in das letzte Larvalinstar metamorphosehemmend wirkt (daher die
urspriingliche Bezeichnung “inhibitory hormone® bei WiceLesworrs), bilden dieselben
Corpora allata bei der Imago die Voraussetzung einer Normalentwicklung typisch ima-
ginaler Anteile, wie es die Zellen der Eifollikeln und akzessorischen Driisen des Ménn-
chens sind (vgl. WiceLEsworTH, 1936 u. a.). Verschiedene Erklirungen dieser Tat-
sache, z. B. mit der Existenz zweier unterschiedlicher Systeme in jeder Zelle, eines
imaginalen und larvalen (vgl. WicaresworrE, 1940, 1948), mit einer allméhlichen Uber-
handnahme des ,,Wachstums- und Differenzierungshormons® (B. SCHARRER, 1948) oder
die Theorie der Hormonalbalanze (Pizemo, 1951, 1952; WIEDBRAUCK-MAYER, 1951)
waren nicht ganz befriedigend.

Ein dhnlicher Widerspruch bestand zwischen der Erfahrung mit der Entwicklungs-
hemmung bei imaginalen Anteilen und dem allgemein den Metabolismus férdernden
Charakter des Juvenilhormons. Diese Beschaffenheit des Juvenilhormons wurde erst-
malig von PFLUGFELDER (1939, 1941) beschrieben und von Prerrrrr (1945) und von
E. TeomsexN (1949) an vollig unterschiedlichem Material (Heuschrecke und Fliege) mit
verschiedener Methodik eindeutig bestitigt. Uber die Widerspriiche in der Feststellung
der negativen Wirkung der Corpora allata des letzten Instars auf die Corpora-allata-
Funktion der jingeren Instare und in einigen anderen Beobachtungen wird spiter
gesprochen werden. Alle diese scheinbaren Gegensitze kommen in Wegfall und werden
— wie sich aus den weiteren Ausfithrungen ergibt ~— durch die grundlegenden Voraus-
setzungen der Gradient-Falttor-Theorie erklart (NovAg, 1951 a, b).

Der ,,Gradient-Faktor*

Die genaue Analyse der Formenidnderungen, die bei Oncopelius fas-
ciatus einerseits im Verlauf der normalen Larvenentwicklung, andererseits
bei einer Reihe von kiinstlich durch Transplantation aktiver Corpora
allata in das letzte Larvalinstar hervorgerufenen Ubergangsformen zwi-
schen dem letzten Larvalinstar (Nymphe des V. Stadiums) und der Imago
eintreten, hat gezeigt, daB die Veranderung beim Ubergang von der Lar-
valperiode in die Verwandlungsperiode als Ubergang vom gleichmiBigen
(isometrischen, harmonischen) Wachstum der Larvalperiode zum ungleich-
miBigen (allometrischen) Wachstum der Verwandlungsperiode generali-
siert werden kann (Novi4x, 1951 b; vgl. Fig. 3, 4). Wihrend in der Larval-
periode alle Korperteile — bis auf die im weiteren gewiirdigte Ausnahme
— gleichm&Big schnell wachsen, kommt in der Verwandlungsperiode das
Wachstum bei den larvalen Anteilen zum Stillstand, schreitet aber bei den
imaginalen Anteilen (nach dem Zuwachs im letzten Larvalinstar zu
schlieBen) entsprechend intensiver fort.

Aus der Abbildung der erwihnten, durch Implantation von Corpora
allata auf verschiedenen Stadien des letzten Instars gewonnenen Uber-
gangsformen ist ersichtlich: 1) Die Wirkung des Juvenilhormons beruht
in der Aktivierung des Wachstums larvaler Anteile. 2) Der Zuwachs der
larvalen Anteile des Riickenschildes ist um so gréBer, je linger die Ein-
wirkung des Juvenilhormons andauert; er bewegt sich in der Mitte zwi-
schen dem Maximum bei der iiberzdhligen Nymphe des VI. Instars und
dem Nullwert bei der normalen Imago. 3) Der Zuwachs der imaginalen
Anteile des Riickenschildes, also vor allem an seinem Hinterrand, ist in-

15%
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direkt proportional zum Zuwachs beim larvalen Anteil — je mehr der lar-
vale Anteil wichst, desto weniger wachst der imaginale. Sein Zuwachs ist
am geringsten und gleich dem Zuwachs des larvalen Anteils bei der iiber-
zéhligen VI. Nymphe und maximal bei der normalen Imago.

Ein Vergleich mit den Verhéltnissen bei anderen Korperteilen der-
selben Individuen und mit anderen Heterometabola- und Holometabola-
Arten zeigt, daBl diese Beziehungen ganz allgemein fiir alle Insekten mit
Verwandlung (Pterygota) gelten. Auf Grund dieser Generalisation kénnen
die drei folgenden Gesetze formuliert werden (Novixk, 1951 b):

1) Die Wirkung des Juvenilhormons beruht in der Aktivierung der lar-
valen Korperteile, die bei seiner Abwesenheit unféhig sind zu wachsen.

2) Die Intensitéat des Wachstums der imaginalen Korperteile ist in-
direkt proportional zum Wachstum der larvalen Kérperteile.

3) Das Wachstum der imaginalen Korperteile wird durch die Wirkung
des Juvenilhormons nicht unterdriickt, sondern nur eingeschréinkt.

Versuche mit der Beseitigung des Hormonspenders in jiingeren Lar-
valinstaren durch Dekapitation (WicereswortH, 1936) oder Allatektomie
(Bourmior, 1938 u. a.) zeigen, daf es bei seiner Abwesenheit zu einer mehr
oder weniger vollwertigen Verwandlung bereits im ersten oder in jedem
beliebigen folgenden Larvalinstar kommt. Das bedeutet aber, daB die
larvalen Anteile bereits vom Beginn der Larvalentwicklung an zu jeg-
lichem Wachstum unfiahig sind, wenn ihnen die minimale Konzentration
des Juvenilhormons nicht zur Verfiigung steht, und daf} gerade diese Un-
fahigkeit die unmittelbare Ursache der Formentwicklung ist, die am Ende
der Larvalentwicklung beginnt und als Metamorphose bezeichnet wird.
Es ergibt sich also die wichtige Frage nach der Ursache der Unféhigkeit
larvaler Korperanteile zum Wachstum.

Eindeutige Experimentalbeweise, welche die Beantwortung dieser
Frage ermoglichen wiirden, liegen bisher nicht vor. Die Tatsache aber,
daB durch die Wirkung eines einzigen oder zumindest physiologisch ein-
heitlichen Stoffes in Gestalt des Inkrets der Corpora allata, des Juvenil-
hormons, diese Unfahigkeit zum Wachstum vollstindig beseitigt werden
kann, berechtigt zu der Annahme, daBl die Ursache im Verlust eines be-
stimmten, dem Juvenilhormon physiologisch gleichwertigen Stoffes ge-
sucht werden mu8.

Auf dieser Grundlage wurde die Hypothese von der Existenz eines
Stoffes aufgestellt, dessen Mangel in den larvalen Kérperanteilen als Ur-
sache ihrer Wachstumsunfidhigkeit bei Abwesenheit des Juvenilhormons
angesehen wird. Dieser Stoff wurde als Gradient-Faktor deshalb be-
zeichnet, weil seine Anwesenheit und die Art seiner Verteilung in den
iibrigen, imaginalen Korperanteilen die sichtliche Entstehungsursache der
Gradienten des ungleichmiBigen (allometrischen) Wachstums in der Ver-
wandlungsperiode bildet. Die Anwesenheit dieses Gradient-Faktors in den
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einen und seine Abwesenheit in den anderen Koérperanteilen ist die Ur-
sache des Unterschiedes zwischen den larvalen und imaginalen Anteilen.

Aus der Moglichkeit, den Gradient-Faktor vollwertig durch das Juve-
nilhormon zu ersetzen, ergibt sich die Vermutung, daB der Gradient-Fak-
tor, dhnlich wie das Juvenilhormon, ein Stoff von der Art eines Biokata-
lysators (Wachstumsfaktors) ist. Sein einziger, unumginglicher Unter-
schied im Vergleich zum Juvenilhormon besteht in seiner Bindung an die-
jenigen Korperanteile (Zellen), in denen er gebildet wird und deren Wachs-
tum er bedingt, also an die imaginalen Korperanteile. Der Stoff besitzt
somit den Charakter eines Desmo-Ferments (vgl. Wixck, 1950) bzw.
Desmo-Hormons- zum Unterschied von der lyo-hormonalen Beschaffen-
heit des Juvenilhormons. Seine Bindung an imaginale Korperanteile
schlieBt allerdings nicht aus, daB er sich unter gewissen Umstédnden, z. B.
zur Zeit ihres intensivsten Wachstums in der Verwandlungsperiode von
diesen ausbreitet und so die umgebenden Larvalgewebe beeinflussen kann.
Auf diese Weise werden wahrscheinlich einige Erscheinungen der sich all-
méhlich ausbreitenden mitotischen Aktivitdt und der Imaginaleigenschaf-
ten (Strukturen der Cuticula und des schwarzen Pigments) erkliart werden
konnen. Diese erfordern aber noch eine genauere Analyse.

Es wird vorausgesetzt, daf der Gradient-Faktor urspriinglich, d. i. vor
dem Ende der Embryonalperiode (auf dem polypoden Stadium), in allen
Korperteilen enthalten ist, daBl er aber aus den larvalen Anteilen in diesem
Zeitraum verschwindet, so daBl diese nur dann weiterwachsen konnen,
wenn sie fiir ihn einen vollwertigen Ersatz aus der Hamolymphe in Ge-
stalt des Juvenilhormons erhalten. Uber die Ursachen und den genauen
Zeitablauf dieses Verlustes des Gradient-Faktors in den larvalen Anteilen
konnen vorlaufig nur Vermutungen angestellt werden. Es bestehen je-
doch einige Griinde fiir die Annahme, daf dieser Verlust und der mit ihm
zusammenhéngende Verlust der Wachstumsfihigkeit hervorgerufen wird
durch eine Aktivierung des Gradient-Faktors mit gewissen Stoffen, die
sich im Verlauf der Formenentwicklung in den entsprechenden Anteilen
bilden.

Diese Inaktivierung ist nicht umkehrbar, sie kann jedoch durch die
Einwirkung des Juvenilhormons bis zu einem gewissen Grade kompen-
siert werden, nach dem die Wachstumserneuerung der larvalen Anteile
bereits unmoglich geworden ist. Es handelt sich also offenbar um eine
zweiphasige Verdnderung, deren erste, umkehrbare Phase das Ergebnis
der Inaktivierung des Gradient-Faktors, die zweite, nicht umkehrbare
Phase das Ergebnis der Zerstorung eines anderen Anteiles der larvalen
Gewebe bzw. eines anderen, fiir das Wachstum unentbehrlichen und durch
das Juvenilhormon unersetzbaren Faktors ist.

Hinsichtlich des zeitlichen Ablaufs dieser Verdnderungen ist die Tat-
sache wichtig, dafl die Beseitigung des Spenders des Juvenilhormons
durch Allatektomie oder Dekapitation bereits im ersten Larvalinstar zu
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einer mehr oder weniger vollkommenen Verwandlung fithren kann, wor-
aus zu schliefen ist, daf diese Verdnderungen zumindest bei der Mehrzahl
der Insekten zeitlich anndhernd zwischen dem polypoden und oligopoden
Stadium der Embryogenese vor sich gehen.

6r

g I Fis r fig v Inst

Fig. 6. Der Vergleich des Wachstums der C. allata (C.l.) wihrend der fiinf Larval-

instare bei Bombyzx mori L. (NovAx, 1954). Abscisse — Alter des gemessenen Indivi-

duums; Ordinate — relative GriBe des Korperteiles. I—V: das erste bis fiinfte Larval-

instar (unmittelbar nach der Hiautung), F. g. — Frontalganglion, C. g. — Cerebralgang-
lion, B — Kopfbreite, L. — Korperlange

Die angefithrten Griinde zeugen fiir eine physiologische Individualitat
des Gradient-Faktors, die allerdings noch nicht auf seine chemische In-
dividualitat schliefen 148t. Auch wenn die Arbeitshypothese von der
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Existenz eines wirklich einzigen Stoffes (Desmo-Hormons) am geeignet-
sten zu sein scheint, so kann doch die Moglichkeit nicht auBer acht ge-
lassen werden, daB es sich hier in Wirklichkeit um einen ganzen Komplex
von Stoffen handelt, die nur mit einer bestimmten Funktionsgruppe iiber-
einstimmen.

Es ergibt sich ferner die Frage, ob der Gradient-Faktor in allen Kor-
perteilen (Bein- und Fligelimaginalscheiben, innere Organe, Geschlechts-
organe) identisch ist. Einige Beobachtungen, wie z. B. die Ubereinstim-
mung in der Lagerung des Gradient-Faktors und der imaginalen Korper-
anteile bei Oncopeltus fasciatus (,,das schwarze Pigment wird bei dieser
Art zum Indikator des Gradient-Faktors* — vgl. Novig, 1951 b, 1955 a)
scheinen fiir eine bejahende Beantwortung dieser Frage zu sprechen. Eine
definitive Losung dieses Problems und ebenso der Frage nach dem An-
ordnungsmodus des Gradient-Faktors in der Zelle bleibt der kiinftigen
Forschung iiberlassen, die sich bereits mit diesem Problem befaBt. Es be-
stehen auch Griinde, welche eine viel gréfiere Ausbreitung und Bedeutung
des Gradient-Faktors in der Morphologie der Lebewesen moglich er-
scheinen lassen (Novix, 1955 b).

Die Voraussetzung der Existenz des Gradient-Faktors ist also vor-
laufig nur eine mehr oder weniger wahrscheinliche Arbeitshypothese,
deren definitiver Beweis aus mehreren Griinden keinesfalls einfach sein
wird. Doch die Tatsache, daf seine blofle Voraussetzung eine leichte und
einfache Beantwortung bisher ungeloster Fragen und die Erklarung
scheinbarer Widerspriiche ermoglicht, seine Bedeutung fiir die Ausarbei-
tung einer Gesamtkonzeption der Metamorphose (Gradient-Faktor-
Theorie der Metamorphose) sowie fiir die Beleuchtung ihrer Entstehung
und Phylogenese verleihen dieser Hypothese nach Ansicht des Verfassers
eine volle Berechtigung. In jedem Falle werden manche Schliisse und
festgestellten GesetzmaBigkeiten, zu deren Erkennung die Voraussetzung
des Gradient-Faktors verhilft, ohne Riicksicht auf die definitive Bestiti-
gung der Hypothese in Giiltigkeit bleiben.

Gradient-Faktor-Theorie der Metamorphose

Einer der wichtigsten Vorziige, welche die Voraussetzung des Gradient-
Faktors neben seiner Eignung als fruchtbare Arbeitshypothese bei Losung
des Grundproblems der Formendifferenzierung aufweisen kann, ist ihre
Bedeutung fiir die Erkldrung scheinbarer und wirklicher Widerspriiche
in den Ergebnissen von Experimentaluntersuchungen iiber die Wirkung der
Metamorphosehormone, besonders des Juvenilhormons. Auf diese Wider-
spriiche macht in letzter Zeit WEBER (1954, p. 166—167) aufmerksam
und schlieft: ,,Aus allen diesen Erwégungen ergibt sich, daB mit der Fest-
stellung eines Antagonismus zwischen dem Larval- und Metamorphose-
hormon das verwickelte Problem der Metamorphose zwar mit Erfolg an-
gegriffen, aber nicht geldst wurde.” Erst eine auf die Hypothese des
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Gradient-Faktors sich stiitzende Erkliarung zeigt die Moglichkeit, das
Wesen der Metamorphose zu beleuchten und der Insektenverwandlung
jenen Hauch des Geheimnisvollen zu nehmen, von dem auch viele Autoren
der Gegenwart sprechen.

Unter den erwidhnten Widerspriichen ist am wichtigsten der Gegensatz
zwischen der Metabolismus und Wachstum allgemein férdernden Eigen-
schaft des Juvenilhormons und seiner negativen Wirkung auf die Formen-
differenzierung und damit auch auf die Verwandlung. Die mit den Insek-
tenhormonen arbeitenden Autoren hatten bisher versucht, diesen Gegen-
satz in ihren Ergebnissen mit einem Wirkungsantagonismus der einzelnen
Metamorphosehormone zu erklaren: des Hormons der Corpora allata, das
die Larvalentwicklung bzw. die ,Larvalhdutung‘‘ selektiv beeinflussen
wiirde, und der Hormone aus der Pars intercerebralis und den Thorax-
driisen, welche die Metamorphose und die .,Imaginalhdutung‘‘ hervorrufen
sollen. So spricht Wicaresworta (1940 a, 1948) von einem in jeder Zelle
anwesenden latenten zweifachen System, dem Larval- und Imaginal-
system, gegebenenfalls auch von einem ‘““morphogenetic system within the
cell, which aquires different properties, depending upon the circulating
hormones with which it interacts*, und Wrirrrams (1952) von ,,revolu-
tionary tendencies of the growth and differentiation hormone which are
opposed by the status quo hormone*. Andere Autoren erblicken die Ur-
sache in einer Hormonalbalance, die sich im Entwicklungsverlauf ,,all-
méahlich vom Jugendhormon zum Hé&utungshormon verschiebt* (P1ermo,
1951) oder in einem Larvalhormonsystem, Puppenhiutungshormon-
‘system, Imaginalhdutungshormonsystem u. &hnl.

Wie sich jedoch aus der oben zitierten Schluifolgerung WesErs (1954)
und der unldngst erschienenen Monographie von Wiceresworte (1954)
ergibt, ist keine dieser Erklarungen befriedigend. Abgesehen davon, daB
fir die positive Beeinflussung der Verwandlung durch jedes der beiden
angefithrten Hormone kein eindeutiger Experimentalbeleg vorhanden ist,
erklart unter anderem keine dieser Hypothesen, warum das Juvenilhor-
mon bei seiner negativen Wirkung auf die Verwandlung andererseits das
Wachstum und die Funktion so ausgesprochen imaginaler Korperteile
positiv beeinflult, wie es die Ovarialfollikel erwachsener Weibchen und die
akzessorischen Driisen erwachsener Mannchen sind. Sie geben auch keine
befriedigende Erklarung fiir die Ursache des Ausbleibens der Corpora
allata-Funktion im letzten Larvalinstar (“counting of instars’, Wice-
LESWORTH, 1948, 1954), fiir die Ursache des allmihlichen Wachstums
imaginaler Anteile in der larvalen Periode des gleichm#figen Wachs-
tums u. a.

Beurteilen wir nun diese Frage vom Standpunkt der Gradient-Faktor-
Theorie. Wie sich aus den oben ausgefithrten morphologischen, histologi-
schen und physiologischen Erkenntnissen ergibt, ist die Summe der als
Metamorphose bezeichneten Formenverdnderungen das Ergebnis des un-
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gleichmiBigen Wachstums imaginaler Korperanteile, das im letzten Lar-
valinstar das bisherige, fiir die Larvalperiode bezeichnende gleichmiBige
Wachstum des ganzen Insektenkdrpers ablost. Die an Oncopeltus fas-
ctatus vorgenommenen Versuche haben gezeigt, daB die Ursache dieses
ungleichmiBigen Wachstums in dem Wachstumsstillstand bei den lar-
valen Anteilen besteht, der wiederum eine Folge der fehlenden Produktion
von Juvenilhormon ist. Wird dem Individuum auf dem letzten Instar

TH

Fig. 7. Graphische Darstellung des Verhiltnisses des Wachstumtypes von dem Augen-
blick des Erreichens der minimalen effektiven Konzentration des Juvenilhormons.
Abscisse — Zeit der Postembryonalentwicklung, Ordinate — produzierte Menge des
Juvenilhormons. Senkrechte Schraffierung — allometrisches Wachstum, horizontale
Schraffierung — isometrisches Wachstum. O,,_, Anfang des vorletzten Instars, JH,,_, —
Menge des Juvenilhormons, die notwendig ist fiir das Erreichen der minimalen effek-
tiven Konzentration in der Haemolymphe des vorletzten Instars, JH . — dasselbe im
letzten Instar. A — Augenblick des Erreichens der minimalen effektiven Konzentration,
B — Augenblick der Senkung der JH-Menge in der Haemolymphe unter die effektfive
Konzenfration, A;B; — Zeitabschnitt des gleichmaBigen Wachstums

kiinstlich (durch Implantation von Corpora allata oder durch Parabiose
mit einem Individuum mit aktiven C. allata Juvenilhormon verabreicht,
so kann der Verwandlungsablauf in jeder beliebigen Periode unterbrochen
werden, wodurch die erwihnten Ubergangsformen zwischen Nymphe und
Imago erzielt werden. Umgekehrt hat der vorzeitige Entzug des Spenders
von Juvenilhormon durch Dekapitation oder Allatektomie in den jiingeren
Larvalinstaren, wie wir gesehen haben, eine vorzeitige Verwandlung zur
Folge (vgl. WicerLeswortr, 1936, Bounmror, 1936, 1937; PFLUGFELDER
1937; B. Scmarrer 1946 u. a.). Eine solche vorzeitige Verwandlung, wenn
auch natiirlich nur in einem entsprechend kleineren Umfang, kann bereits
im ersten Larvalinstar eintreten (WicereEsworTr, 1936).
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Das Wachstum der larvalen Korperanteile wihrend der ganzen Lar-
valperiode ist also nur bei Anwesenheit des Juvenilhormons méglich. Es
entsteht somit die Frage nach dem Wirkungsbeginn dieses Hormons. Die
Versuche von PrruereLpER (1937) zeigen, dal bei Dizippus morosus die
Sekretion einer wirksamen Hormonmenge bereits bei den Embryonen
dieser Art eintritt. Diese Tatsache wurde spiter vom Verfasser bei den
Embryonen von Orncopeltus fasciatus mit positivem Ergebnis nachgepriift
(Novixk, 1951 b). Durch Implantation der vorderen Embryohélfte (mit
C. allata) in eine Nymphe am Beginn des letzten Instars entstand nach der
Imaginalhdutung in der Umgebung des Implantats auf kleiner Fliche eine
nymphale Cuticula; die Implantation der riickwirtigen Héilfte dagegen
zeigte diese Wirkung nicht. Die Entfernung beider Ordnungen (Orthoptera
und Hemiphera) spricht fiir die allgemeine Giiltigkeit dieser GesetzmiBig-
keit. Dieser Schlufl wird auch von embryologischen Beobachtungen be-
statigt, die aufzeigen, daf sich die Corpora allata bereits vor dem Ab-
schluB der Embryogenese entwickeln und eine normale Form annehmen
{(MerranBy, 1937; Poursown, 1945), und dab, annéhernd zur selben Zeit,
das fir die ganze Embryonalperiode charakteristische ungleichmifBige
Wachstum mit den Formenverinderungen sich in das gleichmiBige lar-
vale Wachstum verwandelt. Gé#be es also kein Juvenilhormon, so wiirde
kein gleichmiBiges Wachstum eintreten und die Formenverdnderung, das
Wesentliche der Verwandlung, wiirde bereits in der Embryonalperiode
vor sich gehen und die weitere Entwicklung daher ohne Formenverdnde-
rungen verlaufen. Das ist im allgemeinen der Zustand, wie er bei den
Apterygoten bekannt ist, die bis auf wenige Ausnahmen (vgl. Cazar, 1948)
keine Corpora allata besitzen.

Daraus ergibt sich der weitere SchluB, daf die Insektenverwandlung
nichts anderes ist als eine zeitweilige Unterbrechung bzw. Verzogerung der
Formenverinderungen, die sonst am Ende der Embryonalperiode ver-
laufen wiirden. Die Verzogerung der letzten morphogenetischen Phase
wird durch das Juvenilhormon bewirkt, welche das Wachstum und die
normale Funktion der larvalen Kérperanteile verlingert, die ansonsten
aufhoren wiirden zu wachsen und bereits in der Embryonalperiode redu-
ziert wiirden. Da also ihr Wachstum wéahrend dieser ganzen Zeit von der
Wirkung des Juvenilhormons vollig abhéngig ist, hat sein zeitweiliger
Mangel im letzten Larvalinstar eine gleichmifige Ausschaltung des GroB-
teils der Korpermasse zur Folge. Da ferner die larvalen Anteile wihrend
der Wirkungsdauer des Juvenilhormons bedeutend wachsen und der Ver-
lust ihrer Wachstumsfihigkeit, zum Grofiteil auch ihrer Lebensfdhigkeit
gleichzeitig im ganzen Korper eintritt — bei Abwesenheit des Juvenil-
hormons kénnen nidmlich nur die den Gradient-Faktor enthaltenden
imaginalen Anteile (Imaginalscheiben bei Holometabolen) wachsen —
erreichen diese Verdnderungen jenes umstiirzende AusmaB, das fiir die
Verwandlung der meisten Insekten bezeichnend ist.
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Die Hauptursache fiir die oben erwdhnten wunrichtigen Voraus-
setzungen einer positiven Wirkung des Héautungs- bzw. Aktivationshor-
mons auf die Verwandlung war sichtlich die Tatsache, daB sich das
Wachstum imaginaler Anteile vom Augenblick der Unterbrechung des
gleichm#Bigen Wachstums infolge des Mangels an Juvenilhormon plétz-
lich beschleunigt. Der unrichtige Schlub auf eine Entwicklungshemmung
bei imaginalen Anteilen in der Larvalperiode wurde bereits erwdhnt. In
Wirklichkeit ist in jedem Larvalinstar der Zuwachs bei den imaginalen
Anteilen vom Augenblick ihrer Bildung an groBer als der Zuwachs der sie
umgebenden larvalen Anteile. Es besteht also kein Grund fir die Vor-
aussetzung, daB das Juvenilhormon oder irgendein anderer stofflicher
Faktor in dieser Periode das Wachstum imaginaler Anteile hemmen wiirde.
Und ebensowenig kann die aktive Wirkung irgendeines anderen Faktors
auf die Wachstumsbeschleunigung bei diesen Anteilen im Zusammenhang
mit der Funktionsunterbrechung des Juvenilhormons vorausgesetzt werden.

Diese Beschleunigung ist ndmlich, wie in einer fritheren Arbeit gezeigt
wurde (Novix, 1951 a, b), eine unvermeidliche und automatische Folge-
erscheinung der Erhohung des Anteils imaginaler Strukturen am Ver-
brauch der Nahrstoffmenge im Insektenkérper, die durch den Wegfall des
Anspruchs larvaler Anteile bedingt ist. Die Menge der Nihrstoffe, die
einem bestimmten Korperteil im gegebenen Augenblick durch Vermitt-
lung der Hamolymphe zur Verfiigung steht, ist nicht nur von der Menge der
Nihrstoffe im Korper bzw. von der Schnelligkeit ihrer Zunahme durch
Verdauung abhiingig, sondern unter anderem weitgehend auch davon, in-
wieweit die iibrigen Korperteile an dem Verbrauch dieser Totalmenge be-
teiligt sind. Je kleiner der Verbrauch des iibrigen Korpers, desto groBer
die Menge, die einem bestimmten Korperteil zur Verfiigung steht. Diese
Beziehung (Novix, 1951 b), die wir als ,,Gesetz der inneren Ver-
brauchskorrelation' bezeichnen konnen, ist offenbar allgemein giiltig
fiir samtliche Lebewesen und macht sich besonders dort geltend, wo der
Organismus mit einer unverdnderlichen Néhrstoffmenge disponiert, die
durch Nahrungsaufnahme nicht vergréfert werden kann, wie es eben in
der Embryonal- und Puppenperiode der Holometabolen der Fall ist. Sie
kann so definiert werden, dal die einem bestimmten Teil des Organismus
zur Verfiigung stehende Néhrstoffmenge (R,) unter sonst gleichen Be-
dingungen direkt proportional (k) zur Menge ist, mit welcher der ganze
Organismus disponiert (R,), und indirekt proportional zur Menge, welche
der restliche Teil des Organismus verbraucht (R, — R;). Diese Beziehung
kann somit durch folgende Gleichung ausgedriickt werden:

Ry

Rw:kﬂo—-—Rm.

In der postembryonalen Entwicklung der Insekten, wo es sich bei den
imaginalen und larvalen Strukturen um ausgedehnte, von verschiedenen
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Gewebearten gebildete Teile des Organismus handelt, kann vorausgesetzt
werden, dafl der Verbrauch beider Strukturen (R; und R, — R;) direkt
proportional zu ihrer GroBe ist, so daB

’ MO
Bi=¥ 3,

» My
= Ko
wobei R; die den imaginalen Korperanteilen zur Verfiigung stehende
Nahrstoffreserve ist, M, die Masse des Gesamtorganismus, M; die Masse
aller imaginalen Anteile, d.i.die den Gradient-Faktor enthaltende lebende
Masse, M; die Masse aller larvalen Anteile, d. i. die lebende Masse ohne
eigenen Wachstumsfaktor, die nur bei Anwesenheit des Juvenilhormons
wachsen kann, &' die Konstante.

Bei Holometabolen, deren larvale Anteile in der letzten Larvalperiode
neben verhdltnismaBig kleinen imaginalen Anteilen itherwiegend den In-
sektenkorper bilden (Imaginalscheiben, M; € M;), ist die Nahrstoffmenge
wesentlich groBer als diejenige, mit der die imaginalen Anteile zur Zeit des
gleichmdBigen Wachstums disponierten. Sie wird aber noch weiter ver-
groBert durch die Masse der larvalen Korperanteile, welche infolge ihrer
Aktivitdtsverminderung der Histolyse unterliegen. Diese Anderungen in
der Nihrstoffmenge, welche den imaginalen Anteilen nach dem Wegfall
des Verbrauchs durch larvale Anteile zur Verfiigung steht, sind an und
fiir sich ein hinreichender Grund zur Erklirung der erwidhnten Verdnde-
rungen in der Wachstumsbeschleunigung. Dasselbe Gesetz fithrt umgekehrt
zu einem Ausgleich in der Schnelligkeit des Wachstums und damit zu
seiner Verwandlung in das gleichm#fige Wachstum, wenn die larvalen
Anteile in ihrem Wachstum durch das Juvenilhormon aktiviert werden,
womit die Nahrstoffmenge fiir die imaginalen Anteile verringert wird.

Parabioseversuche und Transplanationen von Corpora allata auf
verschiedenen Stufen der einzelnen Instare zeigen, dafl die Produktion
des Juvenilhormons im Zeitraum zwischen zwei aufeinanderfolgenden
Hiautungen nicht gleichméflig verliuft (Wicerssworra, 1936 u. a.;
B. ScrARRER, 1946 u.a.), sondern daB neben einer kurzen Periode der maxi-
malen Aktivitdt ungefahr in der Mitte jeder Zwischenhiutungsperiode,
nahe den eigentlichen Héutungen Zeitrdume bestehen, in welchen die
Corpora allata unwirksam sind. Diese Beobachtung stimmt vollig iiber-
ein mit den Ergebnissen morphologischer und histologischer Untersuchun-
gen iiber die Verinderungen der Corpora allata im Verlauf der einzelnen
Instare (WicerEsworTH, 1936; MENDES, 1948; Novik, 1951 b), daB ihr
Volumen nach jeder Héutung allméhlich bis zu einem gewissen Maxi-
mum zunimmt und sich dann wieder allméhlich verringert. Die Periode
des Maximalvolumens héngt mit dem Maximum der histologisch nach-
weisbaren Sekretionstéitigkeit zusammen. Histologische Befunde lassen
auch erkennen, dal der Periode mit einer Sekretionsaktivitit der Corpora
allata eine Periode der intercerebralen Sekretion vorangeht und Experi-
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mentalergebnisse beweisen die Unentbehrlichkeit des Aktivationshor-
mons fur die normale Funktion der Corpora allata. Esist daher zu ersehen,
daB die Funktion der Corpora allata ebenso wie die Funktion anderer
Korperteile abhangig ist von dem durch das Aktivationshormon be-
wirkten Impuls, gegebenenfalls von seinem Reiz, der durch das Hor-
mon der Thoraxdrusen ausgelost wird. Dies ist auch durchaus zu er-
warten, wenn der ektodermale Ursprung der Corpora allata in Betracht
gezogen wird.

Fig. 8. Schema der Emwirkung der Metamorphosehormone auf die Formenentwicklung
des letzten Larvalinstars A — unter Mitwirkung des Juvenilhormons, B —in Ab-
wesenheit des Juvenilhormons. Obere Reihe — die einwirkenden Hormone (schematisch),
mittlere Reihe — das beeimnfluBite Stadium, untere Reithe — das Resultat A — uber-
zahhige Larve, B -—normale Imago. Punktierte Pfeile —das Aktivationshormon,
gestrichelte Pfeile — das Hautungshormon, volle Pfeile — das Juvemlhormon, kurze
Pieile — die wachsenden Korperteile, punktierte Flachen — die Gradient-Faktor ent-
haltenden Korperteile (nur die wichtigsten werden dargestellt)

Die Beobachtungen der zeitlichen Funktionsgliederung bei den Cor-
pora allata in der Larvalperiode entsprechen vollig den oben angefuhrten
Erkenntnissen von der zeitlichen Einteilung des gleichmaBigen und un-
gleichmaBigen Wachstums in jedem Instar. Diese Ubereinstimmung st
eine uberzeugende Bestatigung der Feststellung, daB das gleichmaBige
Wachstum von der Wirkung des Juvenilhormons abhangig ist. Es kann
daher folgender Schlufl gezogen werden (Novix, 1951 b): Die Sekre-
tionstatigkeit der Corpora allata und ebenso die Funktion der anderen
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groBeren Organe vermindern sich in der Zeit der eigentlichen H4utungen
auf ein Minimum. Da nun das Juvenilhormon dauernd aus dem Blut
entfernt wird — seine Exkretion durch die Malpighischen Schliuche
diirfte daran hauptséchlich beteiligt sein (vgl. Bouxrior, 1953) ~— sinkt
seine Konzentration in der Hamolymphe in der Néhe jeder Hiutung unter
das Wirksamkeitsminimum.

In jedem Instar ist daher eine bestimmte Zeit notwendig, bis die mini-
male wirksame Konzentration wieder erreicht wird (vgl. Fig. 7). In
diesem Zeitraum konnen dann nur diejenigen Korperteile wachsen, die
ihren eigenen Wachstumsfaktor (Gradient-Faktor) enthalten, also die
imaginalen Korperanteile. Erst nachdem eine wirksame Konzentration
des Juvenilhormons erreicht ist, beginnt das von ihm abhingige Wachs-
tum der larvalen Kérperanteile. Das Wachstum des Insektenkérpers im
Verlauf eines jeden Instars besteht also aus einer Anfangsperiode des
ungleichméfigen (allometrischen) Wachstums imaginaler Anteile, auf
welche dann die Periode des gleichmiBigen (isometrischen) Wachstums des
ganzen Korpers folgt. Die Summe des allometrischen Mehrzuwachses
imaginaler Kérperanteile bildet die morphologische Grundlage, aus der im
Metamorphoseverlauf die Imago entsteht. Ein Vergleich des allometri-
schen Mehrzuwachses bei Heterometabolen und Holometabolen zeigt,
daB dieser Zuwachs bei den letzteren wesentlich geringer ist, was auf eine
mehr kontinuierliche Funktion ihrer Corpora allata hinweist.

Diese SchluBifolgerungen enthalten auch die natiirliche Erklarung
fiir die zeitweilige Unterbrechung der Corpora allata-Funktion im letzten
Larvalinstar (Novik, 1951 b). Die Menge des Juvenilhormons, die vom
gleichen Volumen der Corpora allata in die gleiche Blutmenge wihrend
eines gleichen Zeitraums ausgeschieden wird, verringert sich némlich in
jedem folgenden Instar, weshalb es auch immer etwas linger dauert, bis
die minimale wirksame Konzentration erreicht wird. Es ist dies eine
Folge der im Hinblick auf Blutmenge und Kérpervolumen relativen Ver-
kleinerung der Corpora allata-Oberflidche, die durch das Verhiltnis zwischen
dem Wachstum von Flache und Volumen gegeben ist. Die Bedeutung dieser
Abhingigkeit ergibt sich aus der Tatsache, dafl die Diffusion des Juvenil-
hormons wegen des offenen Kreislaufs der Insekten nur durch die Drii-
senoberfliche moglich ist und daher durch ihren Umfang beschriinkt
wird. Das bedeutet also, dal die Hormonproduktion (P) wihrend einer
bestimmten Zeiteinheit unter sonst gleichen Bedingungen direkt proportio-
nal (k) nicht nur zum Volumen (¥ ) sondern auch zur Oberfliche (§,) der
Corpora allata ist, wobei sie begreiflicherweise in indirekte proportionaler
Beziehung zur Blutmenge (V;) bzw. zum Totalvolumen des Insekten-
korpers steht. Diese Beziehung kann durch folgende Gleichung ausge-
dritckt werden (NovAxk, 1951 b):

Sy Va
.p = k T °
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Da die Oberfliche mit dem Quadrat, das Volumen aber mit dem
Kubus wichst, ergibt sich als notwendige Folge, dafl die hormonale Pro-
duktivitdt in einer Zeiteinheit mit dem Wachstum des Korpers abnimmt
und daB daher die minimale Konzentration des Hormons in jedem folgen-
den Instar immer etwas spéter erreicht wird. Dagegen verldngert sich bei
den meisten Insekten die Dauer der einzelnen Instare mit Ausnahme des
letzten nur unwesentlich. Das héngt wahrscheinlich mit der Bildung
endokriner Driisen zusammen, welche die fir die Induktion des Héu-
tungsgeschehens unentbehrlichen Hormone (Aktivations- und Hautungs-
hormon) bilden. Die Quelle des Aktivationshormons, einige wenige
neurosekretorische Zellen, die an der Oberfliche des dorsalen Teiles des
Protocerebrums verstreut sind, ist von der GroBe ihrer Oberfliche prak-
tisch unabhingig und dasselbe gilt von den meisten reich verzweigten
Thoraxdriisen, so daB hier eine #hnliche weitreichende Abh#ngigkeit
begriindet nicht vorausgesetzt werden kann. Da sich in jedem folgenden
Stadium der Augenblick, in dem die minimale wirksame Konzentration
erreicht wird, gegen das Ende des Instars verschiebt, verlingert sich da-
durch mit jedem Instar unter dem Einflufl des Juvenilhormons die Periode
des ungleichméfigen Wachstums auf Kosten der Periode des gleichmBi-
gen Wachstums. Dieser Vorgang kommt in einer VergréBerung des
allometrischen Mehrzuwachses zum Ausdruck, die bedeutender ist, als
es der einfachen geometrischen Reihe entsprechen wiirde.

Friiher oder spiter kommt es dann notwenigerweise zu einem Instar,
in dem eine wirksame Konzentration des Juvenilhormons noch in dem
Augenblick iberhaupt nicht erzielt wird, wenn das weitere Wachstum
und damit auch die Produktion von Juvenilhormon durch die nach-
folgende Hautung wieder unterdriickt wird (vgl. Fig. 7). Da aus diesem
Grunde das Wachstum der larvalen Korperanteile in diesem Ingtar nicht
aktiviert wird, kénnen nur die den Gradient-Faktor enthaltenden imagina-
len Korperanteile wachsen. Das Wachstum der larvalen Anteile kommt
zum Stillstand und dariiber hinaus wird ihre Lebensfihigkeit soweit
herabgesetzt, daB sie teilweise oder ganz der Histolyse zum Opfer fallen,
also von den proteolytischen Fermenten der Imaginalzellen zerstort
werden. Dasg ist dann das letzte Larvalinstar und der Beginn der Ver-
wandlung.

Der Verfasser nahm Wachstumsmessungen an Corpora allata in der
Zeit vom Beginn des ersten bis zum Beginn des letzten Instars bei 18 ver-
schiedenen Arten von 8 verschiedenen Ordnungen vor (Novix, 1954).
Die Ergebnisse zeigten, daBl neben der erwéhnten Verkleinerung der Cor-
pora allata-Oberflache im Verhdltnis zum Corpora allata-Volumen auch
eine wesentliche relative Verkleinerung des Corpora allata-Volumens
zum Totalvolumen des Korpers eintritt. Diese Verkleinerung ist eine
Folge des langsameren Wachstums, das bedeutend geringer ist als bei den
verschiedenen Strukturen der Korperoberflache (z. B. Lange der Schie-~
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nen, Breite des Kopfes und Pronotums (und nur um ein geringes schneller
als beim Nervensystem) Gehirn, Frontalganglion, das zu den am langsam-
sten wachsenden Korperteilen gehort; vgl. Fig. 6. Aus den Messungen
ergibt sich, daB die Unterschiede im angefithrten Verhaltnis viel zu groB
sind, als daB sie in dieser Hinsicht nicht in Erscheinung treten konnten
und andererseits dafl sie grofl genug sind, um die Produktionsverlang-
samung beim Juvenithormon zu erkliren.

Da zu den larvalen Korperteilen auch die Thoraxdriisen gehdren,
unterliegen auch diese mehr oder weniger der vollkommenen Histolyse.
Darin besteht auch die Ursache, weshalb bei den erwachsenen Insekten

‘mit Verwandlung keine Hautung eintritt. Es ist somit der Eintritt jenes
Larvalinstars, in dem eine minimale wirksame Konzentration des Juvenil-
hormons nicht mehr erreicht wird und das daher zum letzten Instar wird,
eine Folge der allméhlich sich verlangsamenden hormonalen Produktivitit
der Corpora allata. - Diese Beziehung zwischen dem Wachstum der Corpora
allata und dem des ganzen Insektenkorpers ist bei der gegebenen Art durch
ihre Eigenschaften bedingt und daher bei den meisten Insekten erblich.
Es kann daher WicenesworTH (1954) nicht vollig beigepflichtet werden,
wenn er schreibt “it is not the corpus allatum itself which counts the
instars‘‘, wenn auch diese Beziehung sicherlich bei einer Art mehr, bei
der anderen weniger von inneren und duleren Faktoren durch Vermitt-
lung der Metamorphosehormone beeinfluBt wird.

Die negative Wirkung des Juvenilhormons auf die Metamorphose erfor-
dert daher weder eine Hemmung des Wachstums imaginaler Kérperan-
teile, noch eine spezifische Beeinflussung larvaler Anteile. Der Unterschied
in seiner Wirkung auf imaginale und larvale Gewebe ist nur durch die
Unfiahigkeit der letzteren zum Wachstum bei seiner Abwesenheit gegeben.
Das langsamere Wachstum imaginaler Anteile bei Anwesenheit des Juve-
nilhormons, eine notwendige Auswirkung des Gesetzes der inneren Ver-
brauchskorrelation, bedeutet durchaus nicht, daf dieses Hormon auf das
Wachstum der Imaginalgewebe keine ebenso positive Wirkung ausiibt
wie auf das Wachstum der Larvalgewebe. Der Widerspruch zwischen den
Eigenschaften des Juvenilhormons als metabolischer und Wachstums-
stimulator und seinem negativen Einflull auf die Verwandlung ist somit
nur scheinbar. Es ist dann ganz natirlich, wenn dieses Hormon fiir das
Wachstum einiger imaginaler Korperteile in der Adultperiode sogar un-
entbehrlich igt (Ovarialfollikel, akzessorische Driisen des Mannchens).

Auf dieser Grundlage ist auch die bisher nicht geklirte metamorphose-
fordernde Wirkung des Corpus allatum im letzten Larvalinstar zu deuten.
Wird der Rhodnius prolizus-Nymphe des letzten Instars das Corpus alla-
tum durch Dekapitation entzogen, so erhdlt man, wie WIGeLESWORTH
(1948) gezeigt hat, eine Imago mit etwas unvollkommen entwickelten
imaginalen Korperteilen (Fligel, Genitalanhénge). Das Corpus allatum
bildet wahrscheinlich auch hier eine bestimmte Menge von Juvenilhor-
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mon, die zwar zu einer Aktivierung des Wachstums larvaler Kérperan-
teile nicht ausreicht, aber fiir die Wachstumsbeschleunigung bei imagi-
nalen Strukturen genugt und fur ihre normale Entwicklung unerlaBlich
ist1).

Dieser Fall darf allerdings nicht mit der loco citato beschriebenen
positiven Wirkung des Corpus allatum der letzten Nymphe des V. Sta-
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Fig. 9. Schema der hypothetischen Einwirkung der Metamorphosenhormone auf die
Form und Sekretion der Epidermiszellen. A — bei den Heterometabolen, B — bei den
Holometabolen. GF — Gradient-Faktor, MH (gestrichelte Pfeile) — Hautungshormon,
JH (volle, fette Pfeile) — Juvenilhormon, volle dunne Pfeile — die verhaltnismaBige
Zeitlange der Einwirkung aller anderen WachstumsunerlaBlichen Faktoren,
n— Nymphe, 1— Larve, p — Puppe, i — Imago.

diums oder der frisch gehduteten Imago auf Nymphen des vorletzten und
der jungeren Instare verwechselt werden. Die Implantation verursachte
hier sichtlich eine zeitweilige Funktionsverminderung der wirtseigenen
Corpora allata und damit auch eine Verldngerung der Periode des ungleich-
maBigen Wachstums auf Kosten der Periode des gleichmdfigen Wachs-

1) Die entstandene nymphoide Imago soll als ein Zufall der regressiven Metathetelie
klassifiziert werden.

Berir, Ent 6 16
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tums, wodurch die beobachtete Beschleunigung der Differenzierung ima-
ginaler Kérperanteile hervorgerufen wird.

Die oft beobachtete funktionshemmende Wirkung des implantierten
Corpus allatum auf das wirtseigene Corpus allatum (vgl. PrLue¥ELDER
1939; BopensteIxN, 1947; WiceresworTH, 1954), die sich allerdings nicht
immer in einer Atrophie &uflern muf, ist leicht zu erkldren, wenn in Be-
tracht gezogen wird, dafBl das Corpus allatum keinen Muskel- oder anderen
Mechanismus besitzt, der die Ausschwemmung des Inkrets in die Hamo-
lymphe besorgen wiirde, so dafl sie nur durch Diffusion erfolgen kann.
Wenn némlich das implantierte Corpus allatum eine Steigerung der hor-
monalen Konzentration in der Hamolymphe herbeifithrt, die im gege-
benen Zeitpunkt groBer ist als im Zellplasma des wirtseigenen Corpus
allatum, dessen Sekretion noch nicht begonnen hat oder sich auf einer
sehr niedrigen Anfangsstufe befindet, so wendet sich das Konzentrations-
verhiltnis zum Nachteil der Wirtsdriise. Die hormonale Diffusion in die
Héamolymphe wird unmoglich gemacht und dadurch die weitere Hor-
monproduktion unterdriickt, was zu degenerativen und anderen Er-
scheinungen in der Driise fithren kann. Wenn dabei das implantierte
Corpus allatum die bisher hinreichende Hormonmenge nicht mehr her-
vorbringt, so kann dadurch der Augenblick, in dem die minimale wirk-
same Konzentration des Juvenilhormons im Blut erreicht wird, hinaus-
geschoben werden. Die Folge ist dann die oben beschriebene Verlingerung
der Periode des ungleichmafigen Wachstums und die dadurch bedingte
fortgeschrittenere Differenzierung. Awuf dieser Grundlage kann wahr-
scheinlich auch die Hypertrophie der Corpora allata nach Exstirpation
der Ovarien bei den Weibchen von Calliphora erythrocephala (E. TROMSEN,
1946) erklart werden, die sichtlich eine Anh#ufung des Hormons in der
Hamolymphe nach sich zieht.

Das bisher iiber die Funktion des Gradient-Faktors und des Juvenil-
hormons in der Formendifferenzierung Gesagte besitzt Giiltigkeit fiir
das als Metamorphose bezeichnete Differenzierungsgeschehen in seiner
sozusagen im morphologischen Mafistab aufgefafiten Gesamtheit. Die
Anwesenheit oder Abwesenheit des als Gradient-Faktor bezeichneten
Wachstumsfaktors entscheidet nach der vom Verfasser vorgelegten Hypo-
these dariiber, ob sich ein gegebener Korperteil bei Abwesenheit des Juve-
nilhormons weiter entwickeln wird oder ob sein Wachstum aufhért. Aus
den bisherigen Ausfithrungen ergibt sich auch die Beziehung des Gradient-
Faktors zu den anderen zwei Metamorphosehormonen, dem Aktivations-
und Héutungshormon.

Schon der Wirkungsmechanismus beider Hormone zeigt, daf es sich
hier nicht um einen selektiven Einfluf auf imaginale Koérperanteile han-
delt, wie manche Autoren annahmen. Es ist auch vorldufig kein eindeu-
tiger Beleg dafiir vorhanden, dal das eine oder andere Hormon auf das
Imaginalgewebe unmittelbar einwirken wiirde, also anders als durch
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Induktion des Hautungsprozesses. Die von Winriams (1952) beobachtete
Wirkung auf die Unterbrechung der Diapause von Spermatozyten in
vitro ist keinesfalls maBgebend, da in anderen Umsténden eine dhnliche
Wirkung auf die embryonale Diapause auch nur von der physiologischen
Losung ausgeiibt wird (vgl. BErak, 1929; Buckriw, 1953).

Das Verhiltnis des Gradient-Faktors zu den verschiedenen histoge-
netischen Prozessen, die wihrend der Metamorphose im Insektenkorper
ablaufen — vom Experimentalstandpunkt aus sind diese bisher nur in
der Epidermis nédher bekannt, vgl. WicerLesworta, 1936, 1940, 1954;
Piepro 1938 u. a.; WiEpEBRAUOR-MAYER, 1952 u. a. — ist als engste,
gegenseitig bedingende Beziehung aufzufassen: Die einzelnen histogeneti-
schen Vorgiinge bzw. die in ihrem Verlauf sich bildenden Stoffe bestimmen
die Verteilung des Gradient-Faktors dadurch, daBl sie ihn dort, wo sie ent-
stehen, inaktivieren. Umgekehrt ist die Anwesenheit des aktiven Gra-
dient-Faktors, sofern er nicht durch das Juvenilhormon substituiert wird,
die Vorbedingung fiir den weiteren Verlauf der Histogenese. Das Ergebnis
dieser gesetzméBigen, artspezifisch stdndigen Wechselwirkung ist gerade
die Formenentwicklung.

Dieses Ergebnis, also die endgiiltige Formung der einzelnen Kérper-
teile, ist allerdings nicht nur vom Gradient-Faktor, sondern auch von den
anderen Hormonen und den durch sie vermittelten Einfliissen (z. B.
Dauer der entsprechenden Zwischenhdutungsperiode, innere Verbrauchs-
korrelation sowie von der unmittelbaren Einwirkung #duBerer Faktoren
(Temperatur, Feuchtigkeit, Nahrung) abhéngig. Die Determination der
Epidermiszellen im Metamorphoseverlauf kann mit dem in der Fig. 9
enthaltenen Schema veranschaulicht werden.

Hinsichtlich der Verteilung des Gradient-Faktors ist vorauszusetzen,
daf er urspriinglich in allen Keimteilen gleichmaBig enthalten ist und erst
im Verlauf der stofflichen Differenzierung in den einzelnen Korperteilen in-
aktiviert wird, wodurch ihre Teilung in larvale und imaginale Strukturen
bewirkt wird. Wie Versuche mit einer Entfernung der Quelle des Juvenil-
hormons zeigen, ist diese Teilung bei den meisten Insekten ungefihr zu
Ende der embryonalen Entwicklung abgeschlossen. Diese Auffassung von
der Formenentwicklung 148t eine Reihe von Problemen entstehen, deren
Liosung der kiinftigen Forschung vorbehalten bleibt. Es sind Griinde vor-
handen, welche fiir eine Teilnahme des Gradient-Faktors an den Vor-
gingen auflerhalb des eigentlichen Metamorphosegeschehens sprechen
(Novig, 1955 a). Vom Verfasser wurde auch die Moglichkeit einer Verall-
gemeinerung dieser Konzeption auf das Wesen der Morphogenese bei den
Lebewesen iiherhaupt zugelassen (Novix, 1955 b).

(SchluB im ndchsten Heft.)
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